Modelling scenarios for forest conservation through restoration following moose (Alces alces) disturbance by Noonan, Meghan
 1  
M o d elli n g s c e n a ri o s f o r f o r est c o ns e r v ati o n t h r o u g h 
r est o r ati o n f oll o wi n g m o o s e (Al c es al c es ) dist u r b a n c e  
 
b y  
© M e g h a n N o o n a n  
 
 
A t h esis s u b mitt e d t o t h e S c h o ol of Gr a d u at e St u di es i n p arti al 
f ulfill m e nt of t h e r e q uir e m e nts f or t h e d e gr e e of  
M a st e r of S ci e n c e 
 
 
D e p a rt m e nt of Bi ol o g y  
M e m ori al U ni v ersit y of N e wf o u n dl a n d  
M a y  2 0 1 9  
 
 
 
St. J o h n’s             N e wf o u n dl a n d a n d L a br a d or  
 
 
 
 
 
 2  
A B S T R A C T 
 
H y p er - a b u n d a nt u n g ul at e s c a n a ct as a dist ur b a n c e a n d hi n d er n at ur al f or est r e g e n er ati o n 
w h e n t h e y s e v er el y o v er br o ws e v e g et ati o n. I n N e wf o u n dl a n d ( C a n a d a), h y p er - a b u n d a nt 
m o os e h a v e s u p pr ess e d b als a m fir a d v a n c e d r e g e n er ati o n pr o d u ci n g alt er n at e st a bl e 
st at es. I i nt e gr at e d d at a fr o m fi el d o bs er v ati o ns a n d e x p eri m e nts, a eri al p h ot o gr a p hs a n d 
dr o n e i m a g er y t o p ar a m et eri z e m at h e m ati c al m o d el s of b or e al u n d erst or y a n d c a n o p y 
r e g e n er ati o n i n N e wf o u n dl a n d. I us e d si m ul ati o ns t o e v al u at e s e v er al r est or ati o n 
s c e n ari os f or m o os e i m p a ct e d f or ests, i n cl u di n g r e d u c e d br o wsi n g pr ess ur e a n d s e e dli n g 
pl a nti n g. M o d el o ut c o m e s s u g g est a cti v e r est or ati o n vi a pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir 
s e e dli n gs is r e q uir e d t o r est or e t h e u n d erst or y a n d c a n o p y v e g et ati o n t o its n at ur al st at e i n 
l ar g e c a n o p y g a ps, a n d a n y pl a nti n g  s h o ul d b e d o n e u n d er l o w m o os e br o wsi n g pr ess ur e 
or wit hi n m o os e e x cl os ur es. T h e st u d y f o u n d t h at M ar k o v m o d els p ar a m et eri z e d b y 
a g gr e g at e d at a wit h si m ul at e d h er bi v or y c a n b e us e d t o s u p p o rt e x p eri m e nt al st u di es a n d 
str e n gt h e n e vi d e n c e f or r est or ati o n pl a n ni n g.   
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A C K N O W L E D G E M E N T S 
 
 
First a n d f or e m ost, I w o ul d li k e t o e x pr ess m y si n c er est gr atit u d e t o m y 
s u p er vis ors f or t his t h esis, S h a w n L er o u x a n d L uis e H er m a n ut z, f or t h eir e nt h usi asti c 
s u p p ort, e n c o ur a g e m e nt a n d g ui d a n c e. L ui s e, y o ur e nt h u si a s m f or t h e r e sili e n c e of 
b al s a m fir s a pl i n gs aft er s e v er e br o wsi n g w a s i nf e cti o u s, m a ki n g m e d e v el o p a gr e at er 
a p pr e ci ati o n f or t h e f or est e c ol o g y  a n d f all i n l o v e wit h t h e f or e st e v e n m or e. S h a w n, 
t hr o u g h all of y o ur i n v al u a bl e g ui d a n c e I w a s a bl e t o d e v el o p t h e cr u ci al s kill s n e e d e d t o 
u n d ert a k e a n d c o m pl et e t hi s t h e si s pr oj e ct . I w o ul d li k e t o si n c er el y t h a n k A m y H urf or d 
f or h er g ui d a n c e a n d f e e d b a c k d uri n g m o d el d e v el o p m e nt. 
A d diti o n all y, I w o ul d li k e t o t h a n k M e g a n L aff ert y, J uli a L a wl er, B e n Str att o n, 
Alli e F or d, Ni c h ol a Ellis a n d L o uis C h arr o n f or t h eir s u p p ort a n d gr e atl y a p pr e ci at e d 
assist a n c e wit h fi el d d at a c oll e cti o n a n d dr o n e i m a gi n g. I e x pr ess m y a p pr e ci ati o n t o t h e 
L er o u x l a b, A n n e M c L e o d, M att e o Ri z z ut o, S e mr a Y al ci n a n d S a m a nt h a A n dr e ws, f or 
n ot o nl y t h e s u p p ort a n d a d vi c e t h e y pr o vi d e d b ut als o f or t h e l a b l u n c h es t h at k e pt m e 
m oti v at e d.  
T h a n k y o u t o m y f u n di n g a g e n ci es N at ur e C o ns er v a n c y C a n a d a, M e m ori al 
U ni v ersit y, P ar ks C a n a d a a n d N at ur al S ci e n c es a n d E n gi n e eri n g R es e ar c h C o u n cil of 
C a n a d a.  
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( Y B S), b als a m fir s a pli n gs ( B F S), s pr u c e s a pli n gs ( B S S), b als a m fir tr e es ( B F), p o or 
s e e d b e d ( S B B; e. g.,  d e ci d u o us l e af litt er), s hr u b ( S H; e. g., r e d m a pl e, A c er r u br u m ), 
br o ws e d bir c h s a pli n gs ( Y B S M), br o ws e d b als a m fir s a pli n gs ( B F S M), bir c h tr e es ( Y B) 
a n d s pr u c e tr e es ( B S).  ........................................................................................................ 7 8 
 Fi g u r e 2. 3. Fl o w di a gr a m of m o d el d e v el o p m e nt fr o m t h e i niti al b as eli n e m o d el  
(tr a nsiti o n m atri x) t o t h e r est or ati o n s c e n ari os t est e d o n e a c h g a p si z e. M o os e br o wsi n g 
pr ess ur e ( M), l ar g e g a p d y n a mi cs ( Gf 2, Gf 3) a n d s m all g a p d y n a mi cs ( Gf 1) ar e 
p ar a m et ers us e d t o w ei g ht t h e m o d el b as e d o n a d di n g t h es e a d diti o n al c o m p o n e nts. N ot e, 
f or t h e first 1 0 0 ti m e st e p s, e a c h r est or ati o n s c e n ari os ( gr e e n b o x es) w as r u n at M = 0. 0 0 1 
i n l ar g e a n d s m all c a n o p y g a ps pri or t o a d di n g r est or ati o n s c e n ari os a n d i n cr e asi n g M f or 
t h e fi n al 1 0 0 ti m e st e ps. ..................................................................................................... 7 9 
Fi g u r e 2. 4.  A eri al p h ot o s of t h e S al m o ni er pr o p ert y s h o wi n g t h e l a c k of r e g e n er ati o n 
wit hi n a si z e a bl e c a n o p y g a p. A) A eri al p h ot o fr o m 2 0 0 8 s h o wi n g t h e S al m o ni er pr o p ert y 
b or d er, o utli n e d i n bl a c k, a n d t h e l ar g e c a n o p y g a p, cir cl e d i n w hit e. B) A n a eri al p h ot o of 
t h e S al m o ni er pr o p ert y fr o m 1 9 9 6 z o o m e d i n o n t h e l ar g e c a n o p y g a p s h ortl y aft er s e v er e 
dist ur b a n c e. C) A n a eri al p h ot o of t h e S al m o ni er pr o p ert y fr o m 2 0 0 9 s h o wi n g t h e l ar g e 
c a n o p y g a p h as f ail e d t o r e g e n er at e a n d h as e x p a n d e d i n si z e. As s u g g est e d b y m o d el 
r es ults, t his l o c ati o n will r e q uir e a cti v e r est or ati o n. .......................................................... 8 0 
Fi g u r e 2. 5.  C o n c e pt u al di a gr a m of t h e f o ur d at a s o ur c es, a) S al m o ni er a eri al p h ot os b) 
T err a N o v a N ati o n al P ar k fi el d d at a c) S al m o ni er dr o n e i m a g es a n d d) S al m o ni er fi el d 
d at a. C ol o urs i n t h e t a bl e c orr es p o n d t o w hi c h d at a s o ur c e is us e d t o c al c ul at e t h e 
c orr es p o n di n g tr a nsiti o n pr o b a bilit y. Tr a nsiti o ns wit h d u al c ol o urs i n di c at e tr a nsiti o ns 
t h at w er e c al c ul at e d usi n g m ulti pl e d at a s o ur c es. U n d erst or y tr a nsiti o n pr o b a biliti es w er e 
c al c ul at e d b y tr a nsf or mi n g m a cr o fi el d d at a fr o m 1 9 9 8 – 2 0 1 0 i nt o mi cr o d at a t hr o u g h t h e 
us e of a d e cisi o n tr e e (s e e A p p e n di x H). St at e c h a n g es b et w e e n e a c h d at a c oll e cti o n y e ar 
w er e us e d t o c al c ul at e tr a nsiti o n pr o b a biliti es. C a n o p y tr a nsiti o n pr o b a biliti es w er e 
c al c ul at e d b y gri d di n g a n d i d e ntif yi n g st at e c h a n g es b et w e e n e a c h gri d c ell f or e a c h a eri al 
p h ot o. ................................................................................................................................. 8 1 
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Fi g u r e 2. 6.  C o m p ositi o n al c h a n g es i n S al m o ni er pr o p ert y f or a) 1 9 6 9, b) 1 9 7 8, c) 1 9 8 5, 
d) 1 9 9 5 a n d e) 2 0 0 9. Gr e e n = c o nif er, bl u e = bir c h a n d r e d = o p e n. T h e a m o u nt of bir c h tr e es 
i n t h e c a n o p y h as d e cr e as e d b y 3 5 % a n d t h e a m o u nt of o p e n c a n o pi e d p at c h es wit hi n t h e 
pr o p ert y h as i n cr e as e d b y 1 3 6 %. ....................................................................................... 8 2 
Fi g u r e 2. 7.  St ati o n ar y di stri b uti o n f or t h e b as eli n e b or e al f or est r e g e n er ati o n m o d el. T h e 
b as eli n e m o d el is a st ati o n ar y M ar k o v m o d el wit h o ut t h e tr a nsiti o n pr o b a bilit y w ei g hts 
f or m o os e br o wsi n g pr es s ur e ( M = 1, n o br o wsi n g) a n d g a p s p e cifi c r e g e n er ati o n. T h e 
st ati o n ar y distri b uti o n s h o ws t h e e q uili bri u m distri b uti o n of t h e f or est if m o os e w er e t o b e 
r e m o v e d fr o m t h e s yst e m. St ati o n ar y distri b uti o ns ar e c al c ul at e d t hr o u g h ei g e n v e ct or 
a n al ysis b as e d o n t h e tr a nsiti o n m atri x ( T a bl e 2. 2). G o o d s e e d b e d ( S B), p o or s e e d b e d 
( S B B), h er b a c e o us ( H), s hr u bs ( S H), bir c h s a pli n gs ( Y B S), br o ws e d bir c h s a pli n gs 
( Y B S M), b als a m fir ( B F S), br o ws e d b als a m fir s a pli n gs ( B F S M), s pr u c e s a pli n gs ( B S S), 
bir c h tr e es ( Y B), b als a m fir tr e es ( B F) a n d s pr u c e tr e es ( B S).  .......................................... 8 3 
Fi g u r e 2. 8.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of v e g et ati o n l a yers i n l ar g e b or e al f or est c a n o p y 
g a ps u n d er a n i n cr e asi n g m o os e br o wsi n g pr ess ur e (l o w = 0. 9, hi g h = 0. 0 0 1). Br o wsi n g 
pr ess ur e r a n g es b et w e e n 0. 0 0 1 ( hi g h) t o 0. 9 (l o w) a n d w e si m ul at e d i n cr e m e nts of 0. 1 
fr o m 0. 9 t o 0. 1 a n d b y 0. 0 9 9 f or 0. 1 t o 0. 0 0 1. R e g ar dl ess of m o os e br o wsi n g pr ess ur e t h e 
f or est f ails t o r e g e n er at e, r es ulti n g i n a p ersist e nt o p e n c a n o pi e d s yst e m. At a l o w l e v el of 
br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 7) bir c h b e gi ns t o e m er g e i n t h e c a n o p y ( bir c h pr o p orti o n al 
c o v er > 0. 0 0 5) i n di c at e d b y a n ast eris k ( *). A cti v e r est or ati o n pr ot o c ols ar e r e q uir e d t o 
cl os e t h e g a p a n d i n cr e as e bir c h a n d b als a m fir r e cr uit m e nt t o t h e c a n o p y. T h e 
pr o p orti o n al c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h 
br o wsi n g pr ess ur e at t h e 1 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p. ............................................................... 8 4 
Fi g u r e 2. 9.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of v e g et ati o n l a y ers i n s m all b or e al f or est c a n o p y 
g a ps ( < 5 h a) u n d er a n i n cr e asi n g m o os e br o wsi n g pr ess ur e. Br o wsi n g pr ess ur e r a n g es 
b et w e e n 0. 0 0 1 ( hi g h) t o 0. 9 (l o w) a n d w e si m ul at e d i n cr e m e nts of 0. 1 fr o m 0. 9 t o 0. 1 a n d 
b y 0. 0 9 9 f or 0. 1 t o 0. 0 0 1. R e d u ci n g br o wsi n g pr es s ur e fr o m a hi g h ( M = 0. 0 0 1) t o l o w 
l e v el of br o wsi n g ( M = 0. 8, M = 0. 9) cl os es t h e c a n o p y a n d s u c c essf ull y r e cr uits b als a m fir 
i nt o t h e c a n o p y. If br o wsi n g pr ess ur e is r e d u c e d t o t h e l o w est v al u e of br o w s e ( M = 0. 9) 
1 1. 1 % of t h e c a n o p y will b e bir c h, ot h er wis e t h e p er c e nt of bir c h i n t h e c a n o p y is l ess 
t h a n 1 0 %, wit h bir c h f aili n g t o r e cr uit at m e di u m a n d hi g h l e v els of br o ws e. At a m e di u m 
l e v el of br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4) bir c h b e gi ns t o e m er g e i n t h e c a n o p y ( bir c h 
pr o p orti o n al c o v er > 0. 0 0 5) i n di c at e d b y a n ast eris k ( *). T h er e is d o u bl e t h e a m o u nt of 
c a n o p y pr o p orti o n al c o v er, r e pr es e nti n g t h e l e v el of c a n o p y cl os ur e, i n t his s m all c a n o p y 
g a p c o m p ar e d t o t h e l ar g e c a n o p y g a p ( Fi g ur e 2. 8). T h e pr o p orti o n al c o m p ositi o n 
c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h br o wsi n g pr ess ur e at t h e 
1 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p. ....................................................................................................... 8 5 
Fi g u r e 2. 1 0.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of t h e b or e al f or est u n d er ni n e a cti v e r est or ati o n 
s c e n ari os i n l ar g e c a n o p y g a ps. R est or ati o n s c e n ari os ar e l a b el e d R 1 t hr o u g h R 9, i n 
as c e n di n g or d er of eff e cti v e n ess f or r e a c hi n g r est or ati o n t ar g ets; R 1, pl a nti n g b als a m fir 
s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1); R 2, pl a nti n g bir c h a n d b als a m 
fir s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1);  R 3, pl a nti n g b als a m fir 
 1 0  
s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 4, pl a ci n g a n e x cl os ur e 
wit h n o pl a nti n g ( M = 1); R 5, pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 6, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e 
br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 7, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1); R 8, 
pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 9, 
pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os u r e ( M = 1). T h e m ost eff e cti v e 
r est or ati o n s c e n ari o b as e d o n r est or ati o n t ar g ets is R 9. T his s c e n ari o h as t h e l ar g est 
c a n o p y r e cr uit m e nt of bir c h, l ar g est c a n o p y cl os ur e, s e c o n d l ar g est b als a m fir r e cr uit m e nt 
a n d t h e m ost b al a n c e d r ati o of h er bs, s hr u bs a n d s a pli n gs wit hi n t h e u n d erst or y. T h e 
pr o p orti o n al c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h 
r est or ati o n str at e g y at t h e 2 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p. .............................................................. 8 6 
Fi g u r e 2. 1 1.  M e a n c h a n g e ( +/ -  S D) i n pr o p orti o n al p er c e nt c o v er f or e a c h v e g et ati o n 
l a y er b et w e e n R 0 (s e v er e m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1) wit h n o si m ul at e d 
r est or ati o n) a n d all ni n e r est or ati o n s c e n ari os i n l ar g e c a n o p y g a ps ( R 1 t o R 9, s e e T a bl e 
2. 3). P ositi v e v al u es i n di c at e a n i n cr e as e a n d n e g ati v e v al u es i n di c at e a d e cr e as e i n 
pr o p orti o n al p er c e nt c o v er. R est or ati o n t ar g ets ai m t o i n cr e as e m e a n pr o p orti o n a l p er c e nt 
c o v er of s hr u bs ( S H), bir c h s a pli n gs ( Y B S), b als a m fir s a pli n gs ( B F S), bir c h tr e es ( Y B) 
a n d b als a m fir tr e es ( Y B). T h e l ar g est i n cr e as es i n m e a n pr o p orti o n al p er c e nt c o v er f or 
e a c h of t h e v e g et ati o n l a y er s of i nt er est b as e d o n r est or ati o n t ar g ets  i n di c at es t h e m ost 
eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ol f or t h at i n di vi d u al v e g et ati o n l a y er. F or i nst a n c e, t h e m ost 
eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari o f or s hr u bs is R 4 w hil e t h e m ost eff e cti v e r est or ati o n 
pr ot o c ol f or bir c h is R 9. S e e T a bl e 2. 3 f or r est or ati o n s c e n ari o d et ails. T h e c h a n g e i n 
pr o p orti o n al p er c e nt c o v er w as c al c ul at e d usi n g t h e pr o p orti o n al c o v er f or e a c h of t h e 5 0 0 
si m ul ati o ns f or e a c h r est or ati o n str at e g y at t h e 2 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p.  ............................ 8 7 
Fi g u r e 2. 1 2.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of t h e b or e al f or est u n d er ni n e r est or ati o n 
s c e n ari os i n s m all c a n o p y g a ps. R est or ati o n s c e n ari os ar e l a b el e d R 1 t hr o u g h R 9, i n 
as c e n di n g or d er of eff e cti v e n e ss f or r e a c hi n g r est or ati o n t ar g ets; R 1, pl a nti n g b als a m fir 
s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1); R 2, pl a nti n g bir c h a n d b als a m 
fir s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1);  R 3, pl a nti n g b als a m fir 
s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 5, pl a nti n g bir c h a n d 
b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 4, pl a ci n g a n 
e x cl os ur e wit h n o pl a nti n g ( M = 1); R 6, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e 
br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 7, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1); R 8, 
pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 9, 
pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1). T h e pr o p orti o n al 
c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h r est or ati o n 
str at e g y at t h e 2 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p  ................................................................................. 8 8 
Fi g u r e A. 1.  R e g e n er ati o n tr aj e ct ori es  i n a mi n ut e c a n o p y g a p i n t h e a bs e n c e a n d 
pr es e n c e of m o os e o v er br o wsi n g. T hr e e diff er e nt tr aj e ct ori es ar e pi ct ur e d, a) y ell o w bir c h 
fills t h e g a p b) b als a m fir fills t h e g a p a n d c) c a n o p y tr e e cr o w n gr o wt h fill s t h e g a p. E a c h 
s c e n ari o h as a diff er e nt pr o b a bilit y of o c c urri n g w h er e s o m e st at es c a n n ot b e r e a c h e d 
aft er s e v er e o v er br o wsi n g.  ............................................................................................... 1 2 1 
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Fi g u r e A. 2.  R e g e n er ati o n tr aj e ct ori es i n t h e s m all si z e d g a p i n t h e a bs e n c e a n d pr es e n c e 
of m o os e o v er br o wsi n g. F o ur diff er e nt tr aj e ct ori e s ar e p ossi bl e, a) b als a m fir a n d y ell o w 
bir c h fill t h e g a p b) o nl y y ell o w bir c h fills t h e g a p c) o nl y b als a m fir fills t h e g a p a n d d) 
n o r e g e n er ati o n wit hi n t h e g a p. E a c h s c e n ari o h as a diff er e nt pr o b a bilit y of o c c urri n g 
w h er e s o m e st at es c a n n ot b e r e a c h e d aft er s e v er e o v er br o wsi n g.  ................................... 1 2 4 
Fi g u r e A. 3.  R e g e n er ati o n tr aj e ct ori es i n t h e l ar g e si z e d g a p i n t h e a bs e n c e a n d pr es e n c e 
of m o os e o v er br o wsi n g. Fi v e diff er e nt tr aj e ct ori es ar e d e pi ct e d, a) b als a m fir a n d y ell o w 
bir c h fill t h e g a p b) o nl y y ell o w bir c h fills t h e g a p c) o nl y b als a m fir fills t h e g a p a n d d) 
n o r e g e n er ati o n wit hi n t h e g a p, e) t h e f or m ati o n of a s pr u c e m o os e s a v a n n a. E a c h 
s c e n ari o h as a diff er e nt pr o b a bilit y of o c c urri n g w h er e s o m e st at es c a n n ot b e r e a c h e d 
aft er s e v er e o v er br o wsi n g.  ............................................................................................... 1 2 7 
F i g u r e C. 1. T h e m e a n pr o p orti o n al p er c e nt c o v er ( +/- S D) of b als a m fir tr e es b as e d o n 
t h e p er c e nt c h a n g e t o t h e b als a m fir tr e e tr a nsiti o n pr o b a biliti es (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ). T h e 
s e nsiti vit y of t h e b als a m fir t o b als a m fir tr a nsiti o n pr o b a bilit y ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) t o v ari ati o ns of 
- 2 0 t o 2 0 % of t h e b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a bilit y ( b y 5 % i n cr e m e nts). T h e u p p er a xis 
d e pi cts t h e r es c al e d b als a m fir t o s e e d b e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) aft er 
all o c ati n g t h e c h a n g e b et w e e n t h e p ert ur b e d a n d b as eli n e b als a m fir t o b als a m fir 
(𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) tr a nsiti o n pr o b a bilit y. As e vi d e nt i n t h e fi g ur e a s m all v ari ati o n of 5 % t o t h e 
b als a m fir t o b als a m fir tr a nsi ti o n r es ults i n 1 7 % v ari ati o n i n t h e b als a m fir t o s e e d b e d 
tr a nsiti o n pr o b a bilit y. A t ot al of 5 0 0 si m ul ati o ns w er e r u n f or e a c h 5 % i n cr e as e b et w e e n -
2 0 t o 2 0 % f or 1 0 0 ti m e st e ps. T h e m e a n w as c al c ul at e d fr o m t h e 5 0 0 si m ul ati o ns wit h t h e 
1 0 0 t h ti m e ( y e ar) st e p. ...................................................................................................... 1 6 0 
F i g u r e C. 2. T h e m e a n pr o p orti o n al p er c e nt c o v er ( + S D) of s pr u c e tr e es b a s e d o n t h e 
p er c e nt c h a n g e t o t h e s pr u c e  tr e e tr a nsiti o n pr o b a biliti es (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ). T h e fi g ur e 
d e pi cts t h e s e nsiti vit y of t h e s pr u c e t o s pr u c e tr a nsiti o n pr o b a bilit y ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) t o v ari ati o ns 
of - 2 0 t o 2 0 % of t h e b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a bilit y ( b y 5 % i n cr e m e nts). T h e u p p er a xis 
d e pi cts t h e r es c al e d s pr u c e t o s e e d b e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) aft er all o c ati n g 
t h e c h a n g e b et w e e n t h e p ert ur b e d a n d b as eli n e s pr u c e t o s pr u c e (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) tr a nsiti o n 
pr o b a bilit y. As e vi d e nt i n t h e fi g ur e a s m all v ari ati o n of 5 % t o t h e s pr u c e t o s pr u c e 
tr a nsiti o n r es ults i n 1 7 % v ari ati o n i n t h e s pr u c e t o s e e d b e d tr a nsiti o n pr o b a bilit y. A t ot al 
of 5 0 0 si m ul ati o ns w er e r u n f or e a c h 5 % i n cr e as e b et w e e n - 2 0 t o 2 0 % f or 1 0 0 ti m e st e ps. 
T h e m e a n w as c al c ul at e d fr o m t h e 5 0 0 si m ul ati o ns wit h t h e 1 0 0 t h ti m e ( y e ar) st e p. ...... 1 6 1 
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c al c ul at e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es f or e a c h s c e n ari o of t h e gl o b al a n al ysis ( * i n di c at es a 
c h a n g e i n l a y er d o mi n a n c e). S e e T a bl e C. 3 f or s c e n ari o d et ails. T h e c h a n g e i n 
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r e q uir e d t o c o m pl et el y cl os e t h e g a p a n d i n cr e as e bir c h a n d b als a m fir r e cr uit m e nt t o t h e 
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eff e cti v e n ess f or r e a c hi n g r est or ati o n t ar g ets i n l ar g e c a n o p y g a ps; R 1,  pl a nti n g b als a m fir 
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br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 7, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl o s ur e ( M = 1); R 8, 
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c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h r est or ati o n 
str at e g y at t h e 2 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p.  .............................................................................. 1 6 9 
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s c e n ari os i n l ar g e c a n o p y g a ps wit h v ar yi n g R P L  p ar a m et er v al u es, a) R P L = 1. 2 5, b) R P L = 
1. 5, c) R P L = 1. 7 5 a n d d) R P L  = 2. T h e RP K  p ar a m et er w as alt er e d t o d et er mi n e h o w 
r est or ati o n pr ot o c ols v ari e d aft er alt eri n g t h e RP K p ar a m et er. R est or ati o n s c e n ari os ar e 
l a b el e d R 1 t hr o u g h R 9, i n as c e n di n g or d er of eff e cti v e n ess f or r e a c hi n g r est or ati o n t ar g ets 
i n l ar g e c a n o p y g a ps w h e n RP L = 2: R 1, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1); R 2, pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er hi g h 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1);  R 3, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 4, pl a ci n g a n e x cl os ur e wit h n o pl a nti n g ( M = 1); 
R 5, pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e 
( M = 0. 4 5); R 6, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y 
( M = 0. 8); R 7, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1); R 8, pl a nti n g bir c h a n d 
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b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 9, pl a nti n g bir c h a n d 
b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1). T h e br o a d tr e n ds r e m ai n t h e s a m e wit h all 
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b e c o m es m or e eff e cti v e t h e n pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( R 5) f or R P L = 1. 2 5, 1. 5 a n d 1. 7 5. T h e t hr e e m ost eff e cti v e 
r est or ati o n s c e n ari os ar e t h e s a m e r e g ar dl ess of RP L p ar a m et er v al u e. T h e pr o p orti o n al 
c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 1 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h r est or ati o n 
str at e g y at t h e 2 0 0 t h ti m e ( y e ar) st e p. ............................................................................... 1 7 2 
Fi g u r e E. 2. Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of t h e b or e al f or est u n d er ni n e a cti v e r est or ati o n 
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r est or ati o n pr ot o c ols v ari e d aft er alt eri n g t h e RP K p ar a m et er. R est or ati o n s c e n ari os ar e 
l a b el e d R 1 t hr o u g h R 9, i n as c e n di n g or d er of eff e cti v e n ess f or re a c hi n g r est or ati o n t ar g ets 
i n l ar g e c a n o p y g a ps w h e n RP L = 2: R 1, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1); R 2, pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er hi g h 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1);  R 3, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 4, pl a ci n g a n e x cl os ur e wit h n o pl a nti n g ( M = 1); 
R 5, pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e 
( M = 0. 4 5); R 6, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y 
( M = 0. 8); R 7, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1); R 8, pl a nti n g bir c h a n d 
b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 9, pl a nti n g bir c h a n d 
b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1). T h e br o a d tr e n ds r e m ai n  t h e s a m e wit h RP S 
v al u es b el o w 1. 1 6 e x c e pt t h e eff e cti v e n ess of t h e e x cl os ur e o nl y r est or ati o n pr ot o c ol ( R 4) 
b e c o m es m or e eff e cti v e t h e n R 5 a n d R 6. W h e n R P S = 1. 0 8 t h e eff e cti v e n ess of si m ul at e d 
s e e dli n g pl a nti n g is n e arl y di mi nis h e d a n d R 4 b e c o m es m or e eff e cti v e t h a n R 8, wit h R 7 
a n d R 9 b ei n g t h e t w o m o st eff e cti v e pr ot o c ols. T h e pr o p orti o n al c o m p ositi o n c al c ul ati o ns 
ar e b as e d o n t h e m e a n of 1 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h r est or ati o n str at e g y at t h e 2 0 0 t h ti m e 
( y e ar) st e p. ........................................................................................................................ 1 7 3 
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pr o b a biliti es.  ..................................................................................................................... 1 8 8 
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C H A P T E R 1 : G E N E R A L I N T R O D U C TI O N  
 
T h e c o nti n u e d d e gr a d ati o n of f or ests d u e t o n at ur al a n d a nt hr o p o g e ni c dist ur b a n c e 
h as l e d t o a n o v er all l oss i n e c os yst e m f u n cti o n, a r e d u cti o n i n bi o di v ersit y a n d i n e xtr e m e 
c as es , h as r es ult e d i n t h e e xti n cti o n of e n d e mi c s p e ci es ( W a d e et al ., 2 0 0 3; B et ts et al ., 
2 0 1 7). Gl o b al c h a n g e dri v ers, s u c h as cli m at e a n d l a n d -us e c h a n g e, ar e a c c el er ati n g t h e 
d e gr a d ati o n of f or ests b y i n cr e asi n g t h e fr e q u e n c y of dist ur b a n c es ( K ur z et al.,  2 0 0 8; 
M orit z et al., 2 0 1 2; d e Gr o ot et al., 2 0 1 3) , d e cr e asi n g f or est r esili e n c e t o dist ur b a n c e 
(B o ur q u e et al., 2 0 0 5 ) a n d i n cr e asi n g t h e fr a g m e nt ati o n a n d d estr u cti o n of f or ests t hr o u g h 
t h e e n cr o a c h m e nt of a gri c ult ur e, i nfr astr u ct ur e a n d f orest i n d ustr y ( Tr u m b or e  et al., 2 0 1 5; 
H a ns e n et al., 2 0 1 3; H a d d a d et al., 2 0 1 5) . Wit hi n d e gr a d e d l a n ds c a p es, f or ests ar e f aili n g 
t o n at ur all y r e g e n er at e, r es ulti n g i n a l oss of k e y s p e ci es a n d pr o d u ci n g p er sist e nt o p e n 
c a n o pi e d p at c h es wit hi n pr e vi o usl y cl o s e d c a n o pi e d s yst e ms ( B e g ui n et al ., 2 0 1 6; 
B arr ett e et al ., 2 0 1 7). Wit h t h e i n cr e asi n g pr ess ur e o n f or est e c os yst e ms, it is of t h e 
u p m ost i m p ort a n c e t o i d e ntif y k e y f a ct ors pr e v e nti n g t h e r e g e n er ati o n of f or est e d 
l a n ds c a p es a n d d e v el o p eff e cti v e r est or ati on pr ot o c ols t o r est or e e c ol o gi c al h e alt h a n d 
pr os p erit y wit hi n t h es e s yst e ms ( Ar o ns o n a n d Al e x a n d er, 2 0 1 3; H o b bs a n d N ort o n, 
1 9 9 6 ).  
O n e f a ct or  r es ulti n g i n f ail e d r e g e n er ati o n is t h e h y p er- a b u n d a n c e of u n g ul at es 
t h at dir e ctl y a n d i n dir e ctl y alt er f or est re g e n er ati o n tr aj e ct ori es ( P erss o n et al., 2 0 0 0; C ôt é 
et al., 2 0 0 4; M yst er u d a n d Øst b y e,  2 0 0 4; C ôt é et al., 2 0 1 4; B arr ett e et al ., 2 0 1 7; S c h mit z 
et al., 2 0 1 8 ). U n g ul at es c a n i n dir e ctl y alt er r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es b y tr a m pli n g 
v e g et ati o n a n d alt eri n g n utri e nt c y cli n g wit h t h e r e m o v al of n utri e nts t hr o u g h s el e cti v e 
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f e e di n g a n d t h e h et er o g e n e o us i n p ut of n utri e nts t hr o u g h uri n ati o n a n d d ef e c ati o n ( H o b bs 
a n d N ort o n, 1 9 9 6; P erss o n et al., 2 0 0 0). Dir e ct eff e cts of u n g ul at es o n f or est r e g e n er ati o n 
o c c urs t hr o u g h t h e o v er br o wsi n g a n d gr a zi n g of v e g et ati o n, alt eri n g t h e m or p h ol o g y, 
pr o d u cti vit y a n d distri b uti o n of v e g et ati o n ( M cI n n es  et al., 1 9 9 2; P erss o n et al., 2 0 0 5).  
T his f ail e d r e g e n er ati o n d u e t o h y p er- a b u n d a nt u n g ul at es is a n i n cr e asi n gl y 
pr e v al e nt iss u e i n m a n y bi o m es. F or e x a m pl e, o n A nti c osti Isl a n d ( Q u e b e c, C a n a d a), 
w hit e t ail e d d e er ( O d o c oil e us vir gi ni a n us ) o v erbr o ws e b als a m fir (A bi es b als a m e a ) 
s e e dli n gs  a n d s a pli n gs s u p pr essi n g t h eir r e g e n er ati o n, a n d i n s o m e ar e as, c a usi n g 
m ort alit y of t h e b als a m fir a d v a n c e d r e g e n er ati o n l a y er ( Tr e m bl a y et al ., 2 0 0 7). T his 
o v er br o wsi n g eff e cti v el y pr e v e nts t h e r e cr uit m e nt of b als a m fir i nt o t h e c a n o p y aft er 
st a n d r e pl a ci n g dist ur b a n c e. As b als a m fir is o n e of t h e d o mi n a nt c a n o p y s p e ci es i n t his 
b or e al f or est, t h e s u p pr es si o n of b als a m fir a d v a n c e d r e g e n er ati o n r es ults i n c h a n g es t o 
c a n o p y c o m p ositi o n a n d c a n f or m p ersist e nt g a ps wit hi n t h e cr o w n ( Tr e m bl a y et al., 
2 0 0 7 ; C ôt é et al., 2 0 1 4 ). T h e i m p a cts of u n g ul at es ar e n ot al w a ys as e vi d e nt as t h e y ar e o n 
A nti c osti Isl a n d as u n g ul at es m a y o v er br o ws e r ar e c a n o p y tr e es i nst e a d of d o mi n a nt 
c a n o p y s p e ci es  ( M yst er u d a n d Øst b y e,  2 0 0 4). H o w e v er, t h e r a mifi c ati o ns of 
o v er br o wsi n g r ar e s p e ci e s ar e e q u all y as i m p ort a nt. I n N or w a y, t h e E ur o p e a n y e w ( T a x us 
b a c c at a ) w as list e d as a n e n d a n g er e d s p e ci es a n d r es er v es w er e est a blis h e d t o pr ot e ct t h e 
r e m ai ni n g tr e es fr o m h ar v esti n g ( M yst er u d a n d Ø st b y e,  1 9 9 5; M yst er u d a n d Øst b y e,  
2 0 0 4) w hi c h  h ar v esti n g w as t h o u g ht t o b e t h e m ai n f a ct or r e d u ci n g y e w c a n o p y 
a b u n d a n c e. H o w e v er, o n c e t h e r es er v es w er e est a blis h e d it w as cl e ar t h at t h e y w er e 
l ar g el y i n eff e cti v e as r o e d e er (C a pr e ol us c a pr e ol us ) o v er br o wsi n g w as pr e v e nti n g y e w 
r e g e n er ati o n wit hi n t h e r es er v es ( M yst er u d a n d Ø st b y e,  1 9 9 5; M yst er u d a n d Øst b y e,  
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2 0 0 4). E x a m pl es li k e t h es e s p a n t h e gl o b e, fr o m h y p er - a b u n d a nt el k i n t h e R o c k y 
M o u nt ai ns r e d u ci n g as p e n ( P o p ul us tr e m ul oi d es ) a b u n d a n c e ( Ri p pl e a n d L ars e n, 2 0 0 0 ); 
d e er a n d f er al g o ats pr e v e nti n g f or est r e g e n er ati o n a cr oss N e w Z e al a n d  (W ar dl e et al ., 
2 0 0 1) ; si k a d e er (C er v us ni p p o n ) pr e v e nti n g f or est r e g e n er ati o n aft er cl e ar c utti n g i n 
J a p a n  (T a k ats u ki, 2 0 0 9 ; Y a m a g a w a et al ., 2 0 1 0); w hit e t ail e d d e er r e d u ci n g u n d erst or y 
bi o di v ersit y aft er dist ur b a n c e i n N ort h A m eri c a n t e m p er at e f or ests ( N uttl e et al., 2 0 1 3); 
i ntr o d u c e d Sit k a bl a c k t ail e d d e er (O d o c oil e us h e mi o n us ) r e d u ci n g r e d c e d ar (T h uj a 
pli c at a ) r e cr uit m e nt i n H ai d a G w aii (M arti n a n d B alt zi n g er, 2 0 0 2); m o os e i n 
F e n n os c a n di a n b or e al f or est s u p pr essi n g r o w a n a n d bir c h gr o wt h ( S p e e d et al., 2 0 1 3 ; 
K olst a d et al., 2 0 1 8) a n d t h e cr e ati o n of m o os e s pr u c e s a v a n n a s i n Isl e R o y al e a n d 
N e wf o u n dl a n d d u e t o h y p er - a b u n d a nt m o os e p o p ul ati o ns (Br a n d n er a n d P et ers o n , 1 9 9 0; 
G oss e et al ., 2 0 1l). T h e c a us es of h y p er- a b u n d a nt h er bi v or es ar e m a n y b ut m ostl y d e p e n d 
o n t h e i n cr e asi n g h u m a n f o ot pri nt t h at is pr o vi di n g i d e al c o n diti o ns f or h er bi v or es t o 
t hri v e ( C ôt é et al., 2 0 0 4; Est es et al., 2 0 1 1). S p e cifi c all y, h u m a ns ar e i ntr o d u ci n g 
h er bi v or es i nt o n o v el e n vir o n m e nts ( M arti n a n d B alt zi n g er, 2 0 0 2; G oss e et al., 2 0 1 1; 
Hi d di n g et al., 2 0 1 2), r e m o vi n g t o p pr e d at ors ( M c L ar e n et al., 2 0 0 4; Est es et al., 2 0 1 1), 
cr e ati n g a gri c ult ur al m os ai cs ( C ôt é et al., 2 0 0 4) a n d alt eri n g f or est s u c c essi o n t hr o u g h 
f or estr y ( Fis h er a n d Wil ki ns o n, 2 0 0 5).  
M o os e ar e a n i n v asi v e s p e ci es i n N e wf o u n dl a n d, ori gi n all y i ntr o d u c e d t o d e v el o p 
r e cr e ati o n al h u nti n g a n d pr o vi d e a n a d diti o n al f o o d s o ur c e ( M c L ar e n et al., 2 0 0 9). T h e y 
w er e i ntr o d u c e d t wi c e, o n c e i n 1 8 7 8 a n d a g ai n i n 1 9 0 4. I n 1 9 3 2 w ol v es w er e e xtir p at e d 
fr o m t h e isl a n d, r e m o vi n g t h eir m ai n pr e d at or. T h e r e m o v al of n at ur al pr e d at ors p air e d 
wit h i n cr e as es i n h u m a n dist ur b a n c es ( e. g.,  f or est h ar v esti n g) a n d p eri o di c al n at ur al 
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dist ur b a n c es ( e. g.,  s pr u c e b u d w or m (C h orist o n e ur a f u mif er a n a ) o ut br e a ks) o n t h e isl a n d 
pr o vi d e d o pti m al c o n diti o ns f or m o os e a b u n d a n c e t o i n cr e as e. As a r es ult, t h e m o os e 
p o p ul ati o n o n t h e isl a n d r e a c h e d p e a ks of o v er 1 5 0, 0 0 0 m o os e i n 1 9 6 0 a n d 1 9 9 0 
(M c L ar e n et al., 2 0 0 4; M c L ar e n et al., 2 0 0 9 ). M o o s e a b u n d a n c es h a v e r e c e ntl y d e cli n e d 
b ut t h er e ar e still o v er 1 1 2, 0 0 0 m o os e wit h v ari a bl e l o c al d e nsiti es d e p e n di n g o n h a bit at 
q u alit y ( G o v er n m e nt N e wf o u n dl a n d, 2 0 1 5) . T h e d e nsit y of m o os e i n hi g h q u alit y h a bit at, 
s u c h as pr ot e ct e d p ar ks, i s still c o nsi d er e d t o b e a b o v e c arr yi n g c a p a cit y as t h e v e g et ati o n 
t h e y br o ws e is n ot o nl y f aili n g t o r e g e n er at e b ut al s o dis a p p e ari n g fr o m t h e c a n o p y a n d 
u n d erst or y ( M er c er a n d M c L ar e n 2 0 0 2; M c L ar e n et al ., 2 0 0 4). As s u c h, m o os e alt er pl a nt 
di v ersit y, m o dif y f or est c o m p ositi o n , c a us e l o c ali z e d e xti n cti o ns of p al at a bl e s p e ci es, 
r e d u c e v e g et ati o n bi o m as s a n d alt er r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es, r es ulti n g i n alt er n at e st a bl e 
st at es ( G oss e et al ., 2 0 1 1; Ellis a n d L er o u x, 2 0 1 7). 
N at ur al di st ur b a n c e fr o m wi n d a n d i ns e cts, s u c h a s h e ml o c k l o o p er ( L a m b di n a 
fis c ell ari a) a n d s pr u c e b u d w or m, pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n b als a m fir d o mi n a nt b or e al 
f or ests, f a cilit ati n g b als a m fir d o mi n a n c e i n s m all a n d m e di u m c a n o p y g a p s a n d 
i n cr e asi n g c a n o p y a n d u n d erst or y di v ersit y i n l ar g e c a n o p y g a ps ( M c C art h y, 2 0 0 1; 
Ars e n a ult et al., 2 0 1 6) . Pri or t o dist ur b a n c e, b als a m fir s e e dli n gs a n d s a pli n gs f or m a 
l a y er of a d v a n c e d r e g e n er ati o n ( M essi er et al., 1 9 9 9). Aft er a s m all or m e di u m s c al e 
dist ur b a n c e, t h e a d v a n c e d r e g e n er ati o n r a pi dl y gr o ws t o fill t h e c a n o p y g a p. Wit hi n t h es e 
m e di u m si z e d g a ps, y ell o w bir c h gr o wt h is at its p e a k d u e t o t h e i n cr e as e d li g ht 
a v ail a bilit y a n d r e d u c e d c o m p etiti o n b et w e e n s h a d e i nt ol er a nt s hr u bs as c o m p ar e d t o 
l ar g e c a n o p y g a ps ( S al m o n et al., 2 0 1 6). T h e s e e d b e d is t y pi c all y d o mi n at e d b y m oss es 
(s p e cifi c all y f e at h er m oss), wit h a n u n d erst or y c o m pris e d of s h a d e t ol er a nt a n d 
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m o d er at el y s h a d e t ol er a nt h er bs, s hr u bs a n d s a pli n gs ( M c L ar e n a n d J a n k e, 1 9 9 6). Wit hi n 
l ar g e c a n o p y g a ps t h e l a y er of b als a m fir a d v a n c e d r e g e n er ati o n d o es n ot fill t h e e ntir e 
g a p as it l os es s o m e of its c o m p etiti v e e d g e a g ai nst t h e s h a d e i nt ol er a nt s hr u bs a n d 
s a pli n gs ( Ul a n o v a, 2 0 0 0). C o ns e q u e ntl y, t h e c a n o p y will b e di v ers e, c o m pris e d of b ot h 
s h a d e t ol er a nt a n d i nt ol er a nt s p e ci es, wit h a n u n d erst or y c o m pris e d of s h a d e i nt ol er a nt 
s hr u bs, h er bs a n d s a pli n gs ( M essi er et al., 1 9 9 9). I n t h es e g a ps bir c h t y pi c all y gr o ws 
ar o u n d t h e p eri m et er as it is o ut c o m p et e d b y s h a d e i nt ol er a nt s hr u bs i n t h e c o m pl et el y 
o p e n ar e as ( Pr é v ost  a n d C h ar ett e, 2 0 1 5).  
 
M o os e a n d F o r est D y n a mi cs i n N e wf o u n dl a n d  
I n N e wf o u n dl a n d s pr u c e b u d w or m o ut br e a ks r e-o c c ur  a p pr o xi m at el y e v er y t hirt y 
y e ars  w hi c h  l e a ds t o i n cr e as e d u n d erst or y bi o m as s t hr o u g h t h e f a cilit ati o n of r a pi d 
s a pli n g a n d s hr u b gr o wt h wit hi n t h e c a n o p y g a ps ( Ars e n a ult et al., 2 0 1 6). T his al o n g wit h 
t h e l a c k of pr e d at ors a n d dis e as e l e d t o t h e i d e al c o n diti o ns f or m o os e t o r e a c h h y p er -
a b u n d a n c e ( M c L ar e n et al., 2 0 0 4 ; M c L ar e n et al.,  2 0 0 9). F oll o wi n g c a n o p y r e m o v al 
t hr o u g h n at ur al a n d a nt hr o p o g e ni c dist ur b a n c e i n b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or est 
h y p er -a b u n d a nt m o os e s u p pr ess f or est r e g e n er ati o n l e a di n g t o alt er n at e st a bl e st at es 
s hifti n g t h e b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or est t o m o os e s pr u c e s a v a n n as ( M c L ar e n et al., 
2 0 0 4; Fi g ur e 1. 1) .  
Alt er n ati v e st a bl e st at es s u c h as t h es e ar e alt er n at e c o n diti o ns of a n e c ol o gi c al 
s yst e m t h at r e m ai n st a bl e aft er s m all p ert ur b ati o ns (S c h eff er et al., 2 0 0 1; B eis n er et al., 
2 0 0 3; S c h eff er et al., 2 0 0 9) . Alt er n at e st a bl e st at es c a n b e r e a c h e d t hr o u g h l ar g e 
p ert ur b ati o ns a n d o n c e e nt er e d c a n b e e xtr e m el y diffi c ult t o r et ur n t o t h e pri or st at e. 
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Wit hi n t h es e alt er n ati v e st a bl e st at es s yst e ms e x p eri e n c e c h a n g es i n c o m p ositi o n a n d 
di v ersit y w hi c h c a n c a us e alt er e d e c os yst e m f u n cti o n (S c h eff er et al., 2 0 0 1; B eis n er et al., 
2 0 0 3; S c h eff er et al., 2 0 0 9 ). E m piri c al e vi d e n c e of alt er n ati v e st a bl e st at es h as b e e n 
d o c u m e nt e d i n s e v er al s yst e ms i n cl u di n g fr es h w at ers ( C ar p e nt er et al., 2 0 0 1; S c h eff er et 
al., 2 0 0 3) , f orests (D u bli n et al., 1 9 9 0;  H olli n g a n d M eff e, 1 9 9 6;  X u et al., 2 0 1 5)  a n d 
o c e a ns  ( M c C o o k, 1 9 9 9; d e R o os a n d P erss o n, 2 0 0 2;  V er g és et al., 2 0 1 6 ). M o os e h y p er -
a b u n d a n c e c a us es t h e d e v el o p m e nt of alt er n at e st a bl e st at es i n N e wf o u n dl a n d t hr o u g h t h e 
o v er br o wsi n g o n t h e l a y er of b als a m fir a d v a n c e d r e g e n er ati o n, bir c h s a pli n gs a n d s hr u bs 
aft er i niti al c a n o p y r e m o v al  vi a n at ur al ( e. g.,  s pr u c e b u d w or m) or h u m a n ( e. g., f or est 
h ar v esti n g) dist ur b a n c e ( G oss e et al., 2 0 1 1). T h e o v er br o wsi n g s e v er el y s u p pr ess es t h e 
gr o wt h of t h es e s a pli n gs, pr e v e nti n g c a n o p y cl os ur e  r es ulti n g i n a n o p e n c a n o pi e d s yst e m 
wit h a n alt er e d s e e d b e d q u alit y ( Br a n d n er et al ., 1 9 9 0; K n e es h a w a n d B er g er o n, 1 9 9 8). 
F urt h er, t h e i nt ers p e cifi c c o m p etiti o n b et w e e n s p e ci es  is alt er e d, r es ulti n g i n  l ess 
a b u n d a nt u n p al at a bl e s p e ci es s u c h as s pr u c e b e c o mi n g m or e a b u n d a nt wit hi n t h es e 
alt er n at e st at es ( C h e n a n d T a yl or, 2 0 1 2). T his a lt er n at e st a bl e st at e h as b e e n n a m e d a 
s pr u c e m o os e s a v a n n a, a s t h e c a n o p y r e m ai ns o p e n aft er c a n o p y dist ur b a n c e wit h 
i nt er mitt e nt s pr u c e s c att er e d i n t h e g a p a n d a dr y, u nf a v o ur a bl e s e e d b e d t h at pr e v e nts t h e 
n at ur al r e g e n er ati o n of ot h er s p e ci es ( P ast or et al., 1 9 8 8; M c L ar e n et al ., 2 0 0 4; G oss e et 
al ., 2 0 1 1) (S e e A p p e n di x A ). T h e u n d erst or y v e g et ati o n i n s pr u c e m o os e s a v a n n as i n 
N e wf o u n dl a n d ar e us u all y d o mi n at e d b y gr ass es a n d u n p al at a bl e s hr u bs s u c h as m o u nt ai n 
l a ur el (K al mi a  l atif oli a) a n d s h e e p l a ur el ( K al mi a a n g ustif oli a ). Alt h o u g h t his alt er n at e 
tr aj e ct or y i n d u c e d b y m o os e o v er br o wsi n g h as b e e n i d e ntifi e d a n d cl assifi e d b y s e v er al 
p a p ers, littl e is k n o w n a b o ut t h e i m p a cts t his alt er n at e tr aj e ct or y h as o n t h e bi o m ass a n d 
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di v ersit y of s e e d b e d, h er bs a n d s hr u bs i n N e wf o u n dl a n d b als a m fir d o mi n a nt b or e al 
f or ests.   
T h e n e g ati v e eff e cts of m o os e h y p er - a b u n d a n c e ar e n ot li mit e d t o s el e cti v el y 
br o ws e d v e g et ati o n, r at h er, m o os e h y p er -a b u n d a n c e  c a n c a us e c as c a di n g eff e cts o n t h e 
a b u n d a n c e a n d di v ersit y of s oil mi cr o b es, li c h e ns, bir ds a n d art hr o p o ds ( S u o mi n e n et al., 
2 0 0 8;  R a e  et al. , 2 0 1 4; Ellis a n d L er o u x, 2 0 1 7; K olst a d et al., 2 0 1 8). F or e x a m pl e, i n 
W est er n N e wf o u n dl a n d, C a n a d a, R a e et al. ( 2 0 1 4) o bs er v e d t h at gr o u n d n e sti n g a n d 
i ns e cti vor o us bir ds ar e n e g ati v el y aff e ct e d b y m o os e h y p er -a b u n d a n c e. S p e cifi c all y, 
m o os e o v er br o wsi n g r e d u c e d v e g et ati o n bi o m ass, w hi c h d e cr e as e d art hr o p o d a b u n d a n c e 
a n d t h e a v ail a bilit y of s uit a bl e gr o u n d n esti n g m at eri als ( R a e  et al. , 2 0 1 4). F urt h er m or e, 
o v er a b u n d a nt m o os e c a n r e d u c e li c h e n di v ersit y b y d e cr e asi n g t h e di v ersit y of mi cr o 
h a bits wit hi n t h e b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or est ( B o u dr e a ult at al., 2 0 0 2; M c L ar e n et 
al ., 2 0 0 4). It is i m p ort a nt t o n ot e t h at t h e eff e cts of m o os e o v er br o wsi n g o n di v ersit y ar e 
c o m pl e x. E v e n if o v er all di v ersit y is n ot d e cr e as e d wit h h y p er- a b u n d a nt m o os e, m o os e 
c a n still h o m o g e ni z e t h e e n vir o n m e nt b y c a usi n g s hifts fr o m s p e ci alist t o g e n er alist 
s p e ci es ( K olst a d et al., 2 0 1 8) . T h er ef or e, t h e eff e cts of m o os e c a n s p a n m ulti pl e tr o p hi c 
l e v els, r es ulti n g i n a d e cr e as e i n f or est pr o d u cti vit y a n d e c os yst e m f u n cti o n.    
 
R est o ri n g B als a m Fi r D o mi n a nt B o r e al F o r ests  
R est or ati o n e c ol o g y e m er g e d as a dis ci pli n e i n t h e 1 9 8 0’s pr o vi di n g a li n k b et w e e n t h e 
m a n a g e m e nt of n at ur al r es o ur c es a n d t h e s ci e n c e of e c ol o g y  ( A n d ers o n et al., 2 0 0 9; 
Hi g gs et al., 2 0 1 4). O v er t h e d e c a d es r est or ati o n e c ol o g y h as r a pi dl y d e v el o p e d, 
br o a d e ni n g t o a n a d a pt a bl e a p pr o a c h t h at us es hist ori c al s yst e ms as a r ef er e n c e, ai mi n g t o 
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r est or e e c os yst e m f u n cti o n as o p p os e d t o e c ol o gi c al a est h eti cs ( H o b bs a n d H arris, 2 0 0 1; 
Hi g gs et al., 2 0 1 4). R est or ati o n e c ol o g y is i n cr e asi n gl y r e c o g ni z e d as a n i m p ort a nt s u b 
fi el d of c o ns er v ati o n bi ol o g y t hr o u g h t h e r e est a bli s h m e nt of e c os yst e m f u n cti o n a n d 
p ot e nti al i n cr e as es i n m ulti -tr o p hi c bi o di v ersit y (B al a g u er et al., 2 0 1 4 ; P ossi n g h a m et al., 
2 0 1 5) .  
As a r es ult of t h e d etri m e nt al i m p a ct s c a us e d b y m o os e h y p er - a b u n d a n c e, s e v er al 
st u di es h a v e e x a mi n e d t h e eff e cti v e n ess of n u m er o us p assi v e a n d a cti v e r e st or ati o n 
s c e n ari os f or b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or ests ( M c L ar e n et al., 2 0 0 9; G o ss e et al ., 2 0 1 1; 
C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 7 ). P assi v e r est or ati o n is t h e r e m o v al of a n e n vir o n m e nt al 
str ess or wit h o ut dir e ctl y i nt er v e ni n g wit h n at ur al r e g e n er ati v e pr o c ess es  w h er e as a cti v e 
r est or ati o n is t h e i nt er v e nti o n a n d i m pl e m e nt ati o n of r est or ati o n pr ot o c ols t h at alt er 
n at ur al r e g e n er ati v e pr o c ess es t o ai d i n e c os yst e m r e c o v er y  ( H oll a n d Ai d e, 2 0 1 1; B eltr a n 
et al., 2 0 1 4; Z a h a wi et al., 2 0 1 4 ). I n m ost c as es, p a ssi v e r est or ati o n  t hr o u g h m o os e 
r e d u cti o n is d e e m e d i n eff e cti v e, as t h e l e g a c y eff e ct of m o os e o v er br o wsi n g pr e v e nts 
n at ur al r e g e n er ati o n wit h o ut a cti v e r est or ati o n ( M c L ar e n et al., 2 0 0 9). As s u c h a cti v e 
r est or ati o n pr ot o c ols ar e r e q uir e d t o r est or e b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or ests. S o m e 
e x a m pl es of a cti v e r est or ati o n str at e gi es t est e d i n cl u d e t h e a d diti o n of b als a m fir s e e ds t o 
pl ots ( H u m b er a n d H er m a n ut z, 2 0 1 1), pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er v ari a bl e 
gr o u n d pr e p ar ati o n tr e at m e nts ( C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 7) a n d t h e r e m o v al of m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e b y pl a ci n g e x cl os ur es ( M c L ar e n et al., 2 0 0 9). B as e d o n t h es e st u di es, 
pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs wit h o ut gr o u n d pr e p ar ati o n ( C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 7) 
i n c o nj u n cti o n wit h m o os e p o p ul ati o n c o ntr ol is t h e m ost eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ol f or 
i n cr e asi n g b als a m fir r e cr uit m e nt a n d cl osi n g c a n o p y g a ps o n t h e isl a n d of N e wf o u n dl a n d 
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( H u m b er a n d H er m a n ut z, 2 0 1 1). Alt h o u g h eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari os h a v e b e e n 
i d e ntifi e d f or b als a m fir, a f o u n d ati o n s p e ci es, st u di es h a v e n ot e x a mi n e d h o w t o r est or e 
ot h er c a n o p y tr e es, s u c h as bir c h, or u n d erst or y v e g et ati o n ( Fr er k er et al., 2 0 1 3).  
I n a d diti o n t o t h e l a c k of r est or ati o n pr ot o c ols a d dr essi n g t h e r est or ati o n of n o n-
f o u n d ati o n b ut hi g h c o ns er v ati o n v al u e s p e ci es, r e st or ati o n st u di es h a v e b e e n l ar g el y 
e x p eri m e nt al ( Fr er k er et al., 2 0 1 3). As s u c h, r est or ati o n m o d elli n g h as b e e n us e d t o 
s u p p ort e x p eri m e nt al st u di es b ut f e w st u di es h a v e us e d si m ul ati o n b as e d m o d elli n g f or 
h er bi v or e dist ur b e d l a n ds c a p es w hil e si m ul ati n g r e st or ati o n s c e n ari os ( T will e y et al., 
1 9 9 9 ; P ossi n g h a m et a l., 2 0 1 5). F urt h er, n o st u di e s h a v e us e d a g gr e g at e d at a t o 
p ar a m e t eri z e si m ul ati o n b as e d r est or ati o n m o d els wit h si m ul at e d h er bi v or y. W h er e m a n y 
e x p eri m e nt al st u di es ar e c o nstr ai n e d b y ti m e, f aili n g t o c a pt ur e t h e l o n g -t er m eff e cts of 
r est or ati o n pl a n ni n g, m o d els c a n b e us e d t o si m ul at e f or est tr aj e ct ori es aft er i m pl e m enti n g 
r est or ati o n pr ot o c ols. F urt h er m or e, s e v er al si m ul ati o ns c a n b e c o n d u ct e d si m ult a n e o usl y 
t o d et er mi n e w hi c h r est or ati o n s c e n ari os will b e eff e cti v e wit hi n t h e si m ul at e d s yst e m 
all o wi n g f or effi ci e nt e v al u ati o n of m a n y p ot e nti al r est or ati o n s c e n ari os. Al s o, r est or ati o n 
m o d els c a n b e us e d t o c orr o b or at e e x p eri m e nt al r e st or ati o n st u di es a n d str e n gt h e n 
r est or ati o n r es ults, ai di n g i n d e cisi o n m a ki n g pr o c ess es a n d r est or ati o n pl a n ni n g a n d 
p ot e nti all y ai di n g i n p oli c y i m pl e m e nt ati o n.  
I d eri v e a M ar k o v m o d el of t h e b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or est r e g e n er ati o n 
tr aj e ct ori es f or t h e isl a n d of N e wf o u n dl a n d a n d t est a s uit e of r est or ati o n s c e n ari os f or 
r est ori n g b ot h t h e u n d erst or y a n d c a n o p y v e g et ati o n. M y s p e cifi c o bj e cti v e s w er e t o i) 
d eri v e a n d p ar a m et eri z e a m at h e m ati c al m o d el of b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or est 
d y n a mi cs usi n g a g gr e g at e d at a fr o m t w o E ast er n N e wf o u n dl a n d, C a n a d a, b or e al f or est 
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sit es ( N at ur e C o ns er v a n c y C a n a d a’s ( N C C) S al m o ni er pr o p ert y l o c at e d i n t h e A v al o n 
E c or e gi o n a n d T err a N o v a N ati o n al P ar k ( T N N P) l o c at e d i n t h e N ort h S h or e a n d C e ntr al 
N e wf o u n dl a n d E c or e gi o n ( M e a d es, 1 9 8 9)), a n d u s e t his m at h e m ati c al m o d el t o i d e ntif y 
ii) c urr e nt r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es aft er dist ur b a n c e i n b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or est, 
iii) t h e eff e cts of m o os e o ver br o wsi n g o n t h e s e e d b e d, h er bs, u n d erst or y, a n d c a n o p y 
v e g et ati o n a n d i v) eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari os t o r est or e c a n o p y a n d u n d erst or y 
a b u n d a n c e a n d di v ersit y. M y r es ults s h o w M ar k o v m o d els p ar a m et eri z e d vi a a g gr e g at e 
d at a wit h si m ul at e d h er bi v or y c a n b e us e d t o t est r est or ati o n s c e n ari os a n d s u p p ort 
e x p eri m e nt al r est or ati o n lit er at ur e.  
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Fi g u r e 1. 1.  E x a m pl es of a s pr u c e m o os e s a v a n n a i n C a p e Br et o n Hi g hl a n ds ( N o v a 
S c oti a, C a n a d a) (l eft; p h ot o cr e dit: K e n O a k es) a n d t h e c o m p ositi o n of t h e f or est i n 
cl os e d c a n o p y s yst e ms o n S al m o ni er pr o p ert y ( N e wf o u n dl a n d, C a n a d a) (ri g ht; p h ot o 
cr e dit: M e g h a n N o o n a n). N ot e t h e h e a vil y br o ws e d d e a d or d yi n g b als a m fir s n a gs i n t h e 
l eft i m a g e.  
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1. 1  R E F E R E N C E S  
A n d ers o n, R. C. ( 2 0 0 9). Hist or y a n d pr o gr ess of e c ol o gi c al r est or ati o n i n t all gr ass 
pr airi e.  C a n ari es i n t h e C at bir d S e at, I N H S S p e ci al P u bli c ati o n , 3 0 , 2 1 7- 2 2 8. 
Ar o ns o n, J., & Al e x a n d er, S. ( 2 0 1 3). E c os yst e m r est or ati o n is n o w a gl o b al pri orit y: ti m e t o 
r oll u p o ur sl e e v es. R est o r ati o n E c ol o g y , 2 1 ( 3), 2 9 3 – 2 9 6. d oi:1 0. 1 1 1 1/r e c. 1 2 0 1 1  
Ars e n a ult, A., L e Bl a n c, R., E arl e, E., Br o o ks, D., Cl ar k e, B., L a vi g n e, D., & R o y er, L. ( 2 0 1 6). 
U nr a v elli n g t h e p ast t o m a n a g e N e wf o u n dl a n d’s f or ests f or t h e f ut ur e. T h e F or estr y 
C hr o ni cl e , 9 2 ( 0 4), 4 8 7 – 5 0 2. d oi:1 0. 5 5 5 8/tf c 2 0 1 6- 0 8 5  
B al a g u er, L., Es c u d er o, A., M artí n- D u q u e, J. F., M ol a, I., & Ar o ns o n, J. ( 2 0 1 4). T h e hist ori c al 
r ef er e n c e i n r est or ati o n e c ol o g y: R e-d efi ni n g a c or n erst o n e c o n c e pt. Bi ol o gi c al 
C o ns er v ati o n , 1 7 6 , 1 2 – 2 0. d oi:1 0. 1 0 1 6/j. bi o c o n. 2 0 1 4. 0 5. 0 0 7  
B arr ett e, M., B él a n g er, L., D e Gr a n d pr é, L., & R o y o, A. A. ( 2 0 1 7). D e m o gr a p hi c 
dis e q uili bri u m c a us e d b y c a n o p y g a p e x p a nsi o n a n d r e cr uit m e nt f ail ur e tri g g ers f or est 
c o v er l oss. F or est E c ol o g y a n d M a n a g e m e nt , 4 0 1 , 1 1 7– 1 2 4. 
d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.f or e c o. 2 0 1 7. 0 7. 0 1 2  
B e g ui n, J., Tr e m bl a y, J. P., T hiff a ult, N., P ot hi er, D., & C ôt é S. D. ( 2 0 1 6). M a n a g e m e nt of 
f or est r e g e n er ati o n i n b or e al a n d t e mp er at e d e er – f or est s yst e ms: c h all e n g es, g ui d eli n es, 
a n d r es e ar c h g a ps. E c os p h er e , 7 ( 1 0), e 0 1 4 8 8. d oi:1 0. 1 0 0 2/ e cs 2. 1 4 8 8 
B eis n er, B. E., H a y d o n, D. T., & C u d di n gt o n, K. ( 2 0 0 3). Alt er n ati v e st a bl e st at es i n e c ol o g y. 
Fr o nti ers i n E c ol o g y a n d t h e E n vir o n m e nt , 1 ( 7), 3 7 6 – 3 8 2. d oi:1 0. 1 8 9 0/ 1 5 4 0-
9 2 9 5( 2 0 0 3) 0 0 1[ 0 3 7 6: A S SI E] 2. 0. C O; 2  
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B eltr a n, R. S., Kr ei dl er, N., V a n V ur e n, D. H., M orris o n, S. A., Z a v al et a, E. S., N e wt o n, K., 
T ers h y, B. R & Cr oll, D. A. ( 2 0 1 4). P assi v e r e c o v er y of v e g et ati o n aft er h er bi v or e 
er a di c ati o n o n S a nt a Cr u z Isl a n d, C alif or ni a. R est or ati o n E c ol o g y , 2 2 ( 6), 7 9 0 – 7 9 7. d oi: 
1 0. 1 1 1 1/r e c. 1 2 1 4 4  
B etts, M. G., W olf, C., Ri p pl e, W. J., P h al a n, B., Mill ers, K. A., D u art e, A., B ut c h art. S. H., & 
L e vi, T. ( 2 0 1 7). Gl o b al f or est l oss dis pr o p orti o n at el y er o d es bi o di v ersit y i n i nt a ct 
l a n ds c a p es. N at ur e , 5 4 7 ( 7 6 6 4), 4 4 1 – 4 4 4. d oi:1 0. 1 0 3 8/ n at ur e 2 3 2 8 5  
B o ur q u e, C. P.- A., C o x, R. M., All e n, D. J., Ar p, P. A., & M e n g, F.- R. ( 2 0 0 5). S p ati al e xt e nt 
of wi nt er t h a w e v e nts i n e ast er n N ort h A m eri c a: hist ori c al w e at h er r e c or ds i n r el ati o n t o 
y ell o w bir c h d e cli n e. Gl o b al C h a n g e Bi ol o g y , 1 1 ( 9), 1 4 7 7 – 1 4 9 2. d oi:1 0. 1 1 1 1/j. 1 3 6 5-
2 4 8 6. 2 0 0 5. 0 0 9 5 6. x  
Br a n d n er, T. A., P et ers o n, R. O., & Ris e n h o o v er, K. L. ( 1 9 9 0). B als a m fir o n Isl e R o y al e: 
eff e cts of m o os e h er bi v or y a n d p o p ul ati o n d e nsit y. E c ol o g y , 7 1 ( 1), 1 5 5 – 1 6 4. 
B o u dr e a ult, C., B er g er o n, Y., G a ut hi er, S., & Dr a p e a u, P. ( 2 0 0 2). Br y o p h yt e a n d li c h e n 
c o m m u niti es i n m at ur e t o ol d - gr o wt h st a n ds i n e a st er n b or e al f or ests of C a n a d a. 
C a n a di a n J o ur n al of F or est R es e ar c h , 3 2 ( 6), 1 0 8 0 – 1 0 9 3. d oi:1 0. 1 1 3 9/ x 0 2- 0 2 7  
C ar p e nt er, S., W al k er, B., A n d eri es, J. M., & A b el, N. ( 2 0 0 1). Fr o m m et a p h or t o 
m e as ur e m e nt: r esili e n c e of w h at t o w h at ? E c os yst e ms , 4 ( 8), 7 6 5 – 7 8 1. 
d oi: 1 0. 1 0 0 7/s 1 0 0 2 1- 0 0 1- 0 0 4 5- 9  
C h arr o n, L., & H er m a n ut z, L. ( 2 0 1 7). Si m pli cit y i s k e y: R est or ati o n pr ot o c ols f or 
n o nr e g e n er ati n g f or ests d e gr a d e d b y o v er a b u n d a nt h er bi v or es. R est or ati o n E c ol o g y , 
2 5 ( 3), 4 3 2 – 4 4 1. d oi:1 0. 1 1 1 1/r e c. 1 2 4 5 9  
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C h e n, H. Y. H., & T a yl or, A. R. ( 2 0 1 2). A t est of e c ol o gi c al s u c c essi o n h y p ot h es es usi n g 5 5-
y e ar ti m e -s eri es d at a f or 3 6 1 b or e al f or est st a n ds. Gl o b al E c ol o g y a n d Bi o g e o gr a p h y , 
2 1 ( 4), 4 4 1 – 4 5 4. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 4 6 6- 8 2 3 8. 2 0 1 1. 0 0 6 8 9. x  
C ôt é, S. D., R o o n e y, T. P., Tr e m bl a y, J.- P., D uss a ult, C., & W all er, D. M. ( 2 0 0 4). E c ol o gi c al 
i m p a cts of d e er o v er a b u n d a n c e. A n n u al R e vi e w of E c ol o g y, E v ol uti o n, a n d S yst e m ati cs , 
3 5 ( 1), 1 1 3 – 1 4 7. d oi:1 0. 1 1 4 6/ a n n ur e v. e c ols ys. 3 5. 0 2 1 1 0 3. 1 0 5 7 2 5  
C ôt é, S. D., B e g ui n, J., d e B ell ef e uill e, S., C h a m p a g n e, E., T hiff a ult, N., & Tr e m bl a y, J.- P. 
( 2 0 1 4). Str u ct uri n g eff e ct s of d e er i n b or e al f or est e c os yst e ms. A d v a n c es i n E c ol o g y . 
d oi: 1 0. 1 1 5 5/ 2 0 1 4/ 9 1 7 8 3 4  
d e Gr o ot, W. J., Fl a n ni g a n, M. D., & C a nti n, A. S. ( 2 0 1 3). Cli m at e c h a n g e i m p a cts o n f ut ur e 
b or e al fir e r e gi m es. F or e st E c ol o g y a n d M a n a g e m e nt , 2 9 4 , 3 5 – 4 4. 
d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.f or e c o. 2 0 1 2. 0 9. 0 2 7  
d e R o os, A. M, & P erss o n, L. ( 2 0 0 2). Si z e- d e p e n d e nt lif e- hist or y tr aits pr o m ot e c at astr o p hi c 
c oll a ps es of t o p pr e d at or s. Pr o c e e di n gs of t h e N ati o n al A c a d e m y of S ci e n c es , 9 9 ( 2 0), 
1 2 9 0 7 – 1 2 9 1 2. d oi: 1 0. 1 0 7 3/ p n as. 1 9 2 1 7 4 1 9 9  
D u bli n, H. T., Si n cl air, A. R. E., & M c Gl a d e, J. ( 1 9 9 0). El e p h a nts a n d fir e as c a us es of 
m ulti pl e st a bl e st at es i n t h e S er e n g eti - M ar a W o o dl a n ds. J o ur n al of A ni m al E c ol o g y , 
5 9 ( 3), 1 1 4 7 – 1 1 6 4. d oi:1 0. 2 3 0 7/ 5 0 3 7  
Ellis, N. M., & L er o u x, S. J. ( 2 0 1 7). M o os e dir e ctl y sl o w pl a nt r e g e n er ati o n b ut h a v e li mit e d 
i n dir e ct eff e cts o n s oil st oi c hi o m etr y a n d litt er d e c o m p ositi o n r at es i n dist ur b e d m ariti m e 
b or e al f or ests. F u n cti o n al E c ol o g y , 3 1 ( 3), 7 9 0 – 8 0 1. d oi:1 0. 1 1 1 1/ 1 3 6 5- 2 4 3 5. 1 2 7 8 5  
Est es, J. A., T er b or g h, J., Br as h ar es, J. S., P o w er, M. E., B er g er, J., B o n d, W. J., C ar p e nt er, S. 
R., Essi n gt o n, T. E., H olt, R. D., J a c ks o n, J. B. C., M ar q uis, R. J., O ks a n e n, L., O ks a n e n, 
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T., P ai n e, R. T., Pi kit c h, W. J., S a n di n, S. A., S c h eff er, M., S c h o e n er, T. W., S h uri n, J. B., 
Si n cl air, A. R. E., S o ul é, M. E., Virt a n e n, R., & W ar dl e, D. A. ( 2 0 1 1). Tr o p hi c 
D o w n gr a di n g of Pl a n et E art h. S ci e n c e , 3 3 3 ( 6 0 4 0), 3 0 1 – 3 0 6. 
d oi: 1 0. 1 1 2 6/s ci e n c e. 1 2 0 5 1 0 6  
Fis h er, J. T., & Wil ki ns o n, L. ( 2 0 0 5). T h e r es p o ns e of m a m m als t o f or est fir e a n d ti m b er 
h ar v est i n t h e N ort h A m eri c a n b or e al f or est. M a m m al R e vi e w , 3 5 ( 1), 5 1 – 8 1. 
d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 3 6 5- 2 9 0 7. 2 0 0 5. 0 0 0 5 3. x  
Fr er k er, K., S o n ni er, G., & W all er, D. M. ( 2 0 1 3). Br o wsi n g r at es a n d r ati os pr o vi d e r eli a bl e 
i n di c es of u n g ul at e i m p a cts o n f or est pl a nt c o m m u niti es. F or est E c ol o g y a n d 
M a n a g e m e nt , 2 9 1 , 5 5 – 6 4. d oi:1 0. 1 0 1 6/j.f or e c o. 2 0 1 2. 1 1. 0 4 1  
G oss e, J., H er m a n ut z, L., M c L ar e n, B., D e eri n g, P., & K ni g ht, T. ( 2 0 1 1). D e gr a d ati o n of 
b or e al f or ests b y n o n n ati v e h er bi v or es i n N e wf o u n dl a n d’s n ati o n al p ar ks: 
r e c o m m e n d ati o ns f or e c o s yst e m r est or ati o n. N at ur al Ar e as J o ur n al , 3 1 ( 4), 3 3 1– 3 3 9. 
d oi: 1 0. 3 3 7 5/ 0 4 3. 0 3 1. 0 4 0 3  
H a d d a d, N. M., Br u d vi g, L. A., Cl o b ert, J., D a vi es, K. F., G o n z al e z, A., H olt, R. D., L o v ej o y, 
T. E., S e xt o n, J. O., A usti n, M. P., C olli ns, C. D., C o o k, W. M., D a ms c h e n, E. I., E w ers, 
R. M., F ost er, B. L., J e n ki ns, C. N., Ki n g, A. J., L a ur a n c e, W. F., L e v e y, D. J., M ar g ul es, 
C. R., M el b o ur n e, B. A, Ni c h olls, A. O., Orr o c k, J. L., S o n g, D., & T o w ns h e n d, J. R. 
( 2 0 1 5). H a bit at fr a g m e nt ati o n a n d its l asti n g i m p a ct o n E art h’s e c os yst e ms. S ci e n c e 
A d v a n c es , 1 ( 2), e 1 5 0 0 0 5 2. d oi:1 0. 1 1 2 6/s ci a d v. 1 5 0 0 0 5 2  
H a ns e n, M. C., P ot a p o v, P. V., M o or e, R., H a n c h er, M., T ur u b a n o v a, S. A., T y u k a vi n a, A., 
T h a u, D., St e h m a n, S. V., G o et z, S. J., L o v el a n d, T. R., K o m m ar e d d y, A., E g or o v, A., 
C hi ni, L., J usti c e, C. O., & T o w ns h e n d, J. R. G. ( 2 0 1 3). Hi g h-r es ol uti o n gl o b al m a ps of 
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2 1st- c e nt ur y f or est c o v er c h a n g e. S ci e n c e , 3 4 2 ( 6 1 6 0), 8 5 0 – 8 5 3. 
d oi: 1 0. 1 1 2 6/s ci e n c e. 1 2 4 4 6 9 3  
Hi d di n g, B., Tr e m bl a y, J.- P., & C ôt é, S. D. ( 2 0 1 2). S ur vi v al a n d gr o wt h of b als a m fir 
s e e dli n gs a n d s a p li n gs u n d er m ulti pl e c o ntr oll e d u n g ul at e d e nsiti es. F or est E c ol o g y a n d 
M a n a g e m e nt , 2 7 6 , 9 6 – 1 0 3. d oi:1 0. 1 0 1 6/j.f or e c o. 2 0 1 2. 0 3. 0 2 3  
Hi g gs, E., F al k, D. A., G u erri ni, A., H all, M., H arris, J., H o b bs, R. J., J a c ks o n, S. T., 
R h e mt ull a, J. M., & T hr o o p, W. ( 2 0 1 4). T h e c h a n gi n g r ol e of hist or y i n r est or ati o n 
e c ol o g y. Fr o nti ers i n E c ol o g y a n d t h e E n vir o n m e nt , 1 2 ( 9), 4 9 9 – 5 0 6. d oi:1 0. 1 8 9 0/ 1 1 0 2 6 7  
H o b bs, R. J., & H arris, J. A. ( 2 0 0 1). R est or ati o n e c ol o g y : R e p airi n g t h e E art h’s e c os yst e ms i n 
t h e n e w mill e n ni u m. R est or ati o n E c ol o g y , 9 ( 2), 2 3 9 – 2 4 6. d oi:1 0. 1 0 4 6/j. 1 5 2 6-
1 0 0 x. 2 0 0 1. 0 0 9 0 0 2 2 3 9. x  
H o b bs, R. J., & N ort o n, D. A. ( 1 9 9 6). T o w ar ds a c o n c e pt u al fr a m e w or k f or r est or ati o n 
e c ol o g y . R est or ati o n E c ol o g y , 9 3 – 1 1 0. d oi:1 0. 1 1 1 1/j. 1 5 2 6-
1 0 0 X. 1 9 9 6.t b 0 0 1 1 2. x @ 1 0. 1 1 1 1/(I S S N) 1 5 2 6- 1 0 0 X. 2 5 2 5t h A n ni v ers ar y VI  
H oll, K. D., & Ai d e, T. M. ( 2 0 1 1). W h e n a n d w h er e t o a cti v el y r est or e e c os yst e ms ? F or est 
E c ol o g y a n d M a n a g e m e nt , 2 6 1 ( 1 0), 1 5 5 8 – 1 5 6 3. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.f or e c o. 2 0 1 0. 0 7. 0 0 4  
H olli n g, C. S., & M eff e, G. K. ( 1 9 9 6). C o m m a n d a n d c o ntr ol a n d t h e p at h ol o g y of n at ur al 
r es o ur c e m a n a g e m e nt. C o ns er v ati o n Bi ol o g y , 1 0 ( 2), 3 2 8 – 3 3 7. d oi:1 0. 1 0 4 6/j. 1 5 2 3-
1 7 3 9. 1 9 9 6. 1 0 0 2 0 3 2 8. x  
H u m b er, J. M., & H er m a n ut z, L. ( 2 0 1 1). I m p a cts of n o n- n ati v e pl a nt a n d a ni m al i n v a d ers o n 
g a p r e g e n er ati o n i n a pr ot e ct e d b or e al f or est. Bi ol o gi c al I n v asi o ns , 1 3 ( 1 0), 2 3 6 1. 
d oi: 1 0. 1 0 0 7/s 1 0 5 3 0- 0 1 1- 0 0 4 8- 1  
 3 0  
K n e es h a w, D. D., & B er g er o n, Y. ( 1 9 9 8). C a n o p y g a p c h ar a ct eristi cs a n d tr e e r e pl a c e m e nt i n 
t h e s o ut h e ast er n b or e al f or est. E c ol o g y , 7 9 ( 3), 7 8 3– 7 9 4. d oi: 1 0. 1 8 9 0/ 0 0 1 2-
9 6 5 8( 1 9 9 8) 0 7 9[ 0 7 8 3: C G C A T R] 2. 0. C O; 2  
K olst a d, A. L., A ustr h ei m, G., S ol b er g, E. J., D e Vri e n dt, L., & S p e e d, J. D. M. ( 2 0 1 8). 
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C H A P T E R 2:  M O D E LI N G S C E N A RI O S F O R F O R E S T 
R E S T O R A TI O N A F T E R M O O S E O V E R B R O W SI N G 
 
2. 1  I N T R O D U C TI O N  
H u m a n i m p a ct o n t h e e n vir o n m e nt h as f a cilit at e d u n g ul at e h y p er - a b u n d a n c e t hr o u g h 
t h e i ntr o d u cti o n of h er bi v or es t o n o v el e n vir o n m e nts (M arti n a n d B alt zi n g er, 2 0 0 2; G oss e 
et al., 2 0 1 1; Hi d di n g et al., 2 0 1 2) , r e m o v al of pr e d at ors (M c L ar e n et al., 2 0 0 4 ; Est es et 
al., 2 0 1 1 ), i n d ustri al fr a g m e nt ati o n of h a bit ats (Fi s h er a n d Wil ki ns o n, 2 0 0 5) a n d 
a gri c ult ur al m os ai cs ( C ôt é et al., 2 0 0 4) . T h e dir e ct a n d i n dir e ct eff e cts of h y p er- a b u n d a nt 
u n g ul at es c a n l e a d t o f ail e d f or est r e g e n er ati o n i n d e gr a d e d l a n ds c a p es r es ulti n g i n a 
d e cli n e of f or est h e alt h a n d pr o d u cti vit y ( M cI n n es  et al., 1 9 9 2; H o b bs a n d N ort o n , 1 9 9 6; 
P erss o n et al., 2 0 0 0; M yst er u d a n d Øst b y e,  2 0 0 4; P erss o n et al., 2 0 0 5; B arr ett e et al ., 
2 0 1 7 ; S c h mit z et al., 2 0 1 8) . U n g ul at e h y p er- a b u n d a n c e c a n c a us e l o c al e xtir p ati o n of k e y 
s p e ci es, r e d u c e d bi o di v er sit y a n d alt e r e d f or est r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es pr o d u ci n g 
alt er n at e e c os yst e m st a bl e st at es ( M cI n n es  et al., 1 9 9 2; H o b bs a n d N ort o n, 1 9 9 6; P erss o n 
et al., 2 0 0 5 ). T h e eff e cts of h y p er - a b u n d a nt u n g ul at es h as b e e n o bs er v e d i n m a n y f or ests, 
fr o m b or e al f or ests i n N ort h Am eri c a ( M cI n n es  et al.,  1 9 9 2; Ri p pl e a n d L ar s e n , 2 0 0 0; 
Tr e m bl a y et al ., 2 0 0 7; G oss e et al ., 2 0 1l; C ôt é et al., 2 0 1 4 ), t o t e m p er at e f or ests i n J a p a n 
( T a k ats u ki, 2 0 0 9; Y a m a g a w a et al ., 2 0 1 0), N e w Z e al a n d (W ar dl e et al ., 2 0 0 1) a n d U nit e d 
St at es ( N uttl e et al., 2 0 1 3). U n d er t h e i n cr e asi n g pr ess ur e fr o m gl o b al c h a n g e dri v ers,  
w hi c h ar e  a c c el er ati n g t h e r at e of f or est d e gr a d ati o n, t h e f ail e d r e g e n er ati o n a n d 
pr o d u cti o n of alt er n at e st a bl e st at es wit hi n d e gr a d e d l a n ds c a p es hi g hli g hts t h e n e e d f or 
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eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ols t o pr es er v e a n d r est or e e c os yst e m f u n cti o n a n d s er vi c es 
( S c h mit z et al., 2 0 1 8).  
P assi v e r est or ati o n t hr o u g h h er bi v or e r e d u cti o n h as h a d mi x e d r es ults i n r est ori n g 
f or ests d e gr a d e d b y h er bi v or e h y p er-a b u n d a n c e. F or e x a m pl e, aft er t h e er a di c ati o n of 
i ntr o d u c e d h er bi v or es fr o m S a nt a Cr u z, U S A, B eltr a n et al. ( 2 0 1 4) r e p ort e d a n i n cr e as e i n 
w o o d y c o v er t hr e e d e c a d es aft er h er bi v or e r e m o v al s u g g esti n g p assi v e r est or ati o n w as 
s u c c essf ul. W h er e as R o y o et al . ( 2 0 1 0) f o u n d m o d er at e s u c c ess aft er c ulli n g w hit e t ail e d 
d e er i n t h e P e n ns yl v a ni a, U S A t e m p er at e f or est, fi n di n g a n i n cr e as e i n s hr u b a n d h er b 
c o v er b ut n o c h a n g e i n v e g et ati o n di v ersit y. F urt h er, T a n e nt z a p et al. ( 2 0 1 1) r e p ort e d 
li mit e d tr e e r e cr uit m e nt aft er a r e d u cti o n i n d e er d e nsiti es b et w e e n 1 9 9 6 a n d 2 0 0 9 i n t h e 
t e m p er at e f or est of S o ut h w est er n O nt ari o, C a n a d a, s u g g esti n g a cti v e r est or ati o n is 
r e q uir e d t o i m pr o v e tr e e r e cr uit m e nt. T h e f ail ur e of p assi v e r est or ati o n i n s o m e d e gr a d e d 
f or ests h as b e e n attri b ut e d t o t h e l e g a c y eff e ct of her bi v or e h y p er - a b u n d a n c e w h er e 
alt er e d a bi oti c a n d bi oti c c o n diti o ns c a n li mit t h e r e g e n er ati v e c a p a cit y of v e g et ati o n wit h 
li mit e d r esili e n c e t o s e v er e br o wsi n g pr ess ur e ( T a n e nt z a p et al., 2 0 1 2).  
A cti v e r est or ati o n m a y b e r e q uir e d i n s e v er el y d e gr a d e d e c os yst e ms w h er e 
p assi v e r est or ati o n h as f ail e d t o r e a c h r est or ati o n g o als ( G oss e et al ., 2 0 1 1). S e v er al 
m et h o ds of a cti v e r est or ati o n wit hi n f or est s yst e m s h a v e b e e n st u di e d i n cl u di n g dir e ct 
s e e di n g, s e e dli n g pl a nti n g, gr o u n d pr e p ar ati o n tr e at m e nts a n d c a n o p y r e m o v al ( M c L ar e n 
et al., 2 0 0 9; Wri g ht et al., 2 0 1 2; F a ur e - L a cr oi x et al., 2 0 1 3; C h arr o n a n d H er m a n ut z, 
2 0 1 7) . T h e s u c c ess of a cti v e r est or ati o n pr ot o c ols v ari es b as e d o n r est or ati o n t ar g ets a n d 
f or est pr o p erti es. F or e x a m pl e, s e e di n g is a c ost-eff e c ti v e r est or ati o n pr ot o c ol t h at h as 
s u c c essf ull y r est or e d o a k i n S o ut h er n S c a n di n a vi a a n d r est or e d tr o pi c al f or ests i n C ost a 
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Ri c a ( M a ds e n a n d L öf, 2 0 0 5 ; C ol e et al., 2 0 1 1). H o w e v er, s e v er al st u di es h a v e r e p ort e d 
i n effi ci e nt r est or ati o n aft er dir e ct s e e di n g d u e t o s e e d a n d n e wl y e m er g e d s e e dli n g 
h er bi v or y, c o m p etiti o n, s e e d d esi c c ati o n a n d t h e v ul n er a bilit y of n e wl y e m er g e d 
s e e dli n gs i n di c ati n g r est or ati o n s u c c ess c a n b e c as e s p e cifi c ( G oss e et al., 2 0 1 1; P al m a 
a n d L a ur a n c e, 2 0 1 5). Pl a nti n g s e e dli n gs h as b e e n  f o u n d t o b e a m or e eff e cti v e a n d 
q ui c k er w a y t o r est or e d e gr a d e d f or ests  t h a n s e e di n g, h o w e v er a d diti o n al r e st or ati o n 
m e as ur es s u c h as h er bi v or e e x cl usi o n, gr o u n d tr e at m e nts a n d pl a nt e d s e e dli n g di v ersit y 
v ari es b as e d o n f or est c o n diti o ns a n d r est or ati o n g o als.  
D u e t o t h e v ari a bilit y of r est or ati o n s u c c ess i n f or e sts wit h diff er e nt pr o p erti es, 
l o c al e x p eri m e nt al st u di es ar e oft e n r eli e d o n t o d et er mi n e w hi c h r est or ati o n pr ot o c ols t o 
i m pl e m e nt ( P al m a a n d L a ur a n c e, 2 0 1 5; S o u z a a n d E n g el, 2 0 1 8). C o n d u cti n g 
e x p eri m e nt al st u di es wit hi n u ni q u e l a n ds c a p es c a n b e c ost i n effi ci e nt a n d ti m el y, n ot t o 
m e nti o n e x p eri m e nt al st u di es ar e oft e n s h ort t er m w hi c h c a n f ail t o c a pt ur e l o n g t er m 
f or est r es p o ns es t o r est or ati o n. T o bri d g e t his g a p, m at h e m ati c al m o d elli n g m a y b e  a n 
eff e cti v e t o ol t o ai d i n f or est r est or ati o n pl a n ni n g. S u c h m o d els c a n si m ul at e a v ari et y of 
r est or ati o n s c e n ari os t o e v al u at e t h e eff e cti v e n ess of di v ers e r est or ati o n pr ot o c ols f or a 
gi v e n s yst e m. I d eri v e a m at h e m ati c al m o d el i nf or m e d b y m ulti pl e d at a  s o ur c es , i n cl u di n g 
a eri al i m a g er y a n d fi el d d at a,  t o e x pl or e b or e al f or est d y n a mi cs o n t h e isl a n d of 
N e wf o u n dl a n d. M y f o c u s is t o i n v esti g at e s e v er al r est or ati o n s c e n ari os f or r est ori n g 
d e gr a d e d b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or ests t h at h a v e f ail e d t o n at ur all y r e g e n er at e d u e t o 
m o os e h y p er - a b u n d a n c e i n E ast er n N e wf o u n dl a n d, C a n a d a. S p e cifi c all y, t h e o bj e cti v es of 
t his st u d y ar e  t o d eri v e a n d p ar a m et e ri z e a m at h e m ati c al m o d el f or b als a m fir d o mi n a nt 
b or e al f or est u n d erst or y a n d c a n o p y d y n a mi cs usi n g a g gr e g at e d at a fr o m E ast e r n 
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N e wf o u n dl a n d. I us e t his m o d el t o i d e ntif y a) t h e eff e cts of m o os e o n t h e s e e d b e d, 
h er b a c e o us l a y er, u n d erst or y a n d c a n o p y wit hi n t h e f or est b) t h e c urr e nt f or est 
r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es aft er dist ur b a n c e a n d c) eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari os t o r est or e 
t h e v e g et ati o n a b u n d a n c e a n d di v ersit y wit hi n t h e u n d erst or y a n d t h e c a n o p y. I us e d 
m o difi e d M ar k o v m o d els t o si m ul at e s e v er al r est or ati o n s c e n ari os i n cl u di n g p assi v e 
r est or ati o n t hr o u g h m o os e r e d u cti o ns a n d a cti v e r e st or ati o n t hr o u g h m ultis p e ci es s e e dli n g 
pl a nti n g. B y i n c or p or ati n g b ot h u n d erst or y a n d c a n o p y v e g et ati o n I w as a bl e t o s u g g est 
r est or ati o n s c e n ari os t h at will r est or e b ot h t h e f o u n d ati o n c a n o p y s p e ci es a n d t h e 
u n d erst or y v e g et ati o n w h er e as tr a diti o n al a cti v e r e st or ati o n h as f o c us e d m ai nl y o n 
f o u n d ati o n s p e ci es r e c o v er y.  
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2. 2  M E T H O D S 
St u d y O r g a nis m a n d S yst e m   
St u d y or g a nis m  – M o os e ar e a cir c u m p ol ar s p e ci es, o c c u p yi n g pr e d o mi n a ntl y b or e al 
f or ests i n N ort h A m eri c a a n d E ur asi a wit h s o m e r a n g e e x p ansi o n i nt o t e m p er at e f or ests i n 
N ort h A m eri c a ( P ast or et al., 1 9 8 8). M o os e pr ef er e nti all y br o ws e p al at a bl e s hr u b a n d 
h ar d w o o d s p e ci es ( e. g.,  will o w s p p., bir c h s p p., a n d tr e m bli n g as p e n) as w ell as b als a m 
fir, a q u ati c v e g et ati o n a n d h er b a c e o us s p e ci es (Ti m m er m a n n a n d M c Ni c ol, 1 9 8 8; 
M cI n n es et al., 1 9 9 2; M ol v ar et al., 1 9 9 3; R o utl e d g e a n d R o es e, 2 0 0 4). B ot h 
a nt hr o p o g e ni c a n d n at ur al dist ur b a n c e h as a p ositi v e i m p a ct o n m o os e as t h e q u alit y a n d 
q u a ntit y of a v ail a bl e br o ws e i n cr e as es f oll o wi n g dist ur b a n c e ( L a vs u n d et al., 2 0 0 3; Fis h er 
a n d Wil ki ns o n, 2 0 0 5). I n l o c ati o ns wit h h y p er- a b u n d a nt m o os e, pr ef er e nti al br o wsi n g c a n 
l e a d t o r e d u c e d a b u n d a n c e a n d alt er e d di v ersit y of v e g et ati o n c a usi n g alt er n at e 
r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es f oll o wi n g dist ur b a n c e (M c L ar e n et al., 2 0 0 4) . I n a d diti o n t o 
s el e cti v e br o wsi n g, m o os e c a n alt er f or est r e g e n er ati o n t hr o u g h s e v er al dir e ct a n d i n dir e ct 
w a ys i n cl u di n g tr a m pli n g, alt er e d n utri e nt c y cli n g a n d dis p ers al of i n v asi v e s p e ci es 
(P erss o n et al., 2 0 0 0; P er ss o n et al., 2 0 0 5) .  
M o os e b e c a m e h y p er - a b u n d a nt i n N e wf o u n dl a n d s e v er al d e c a d es aft er t h eir 
i ntr o d u cti o n i n 1 8 7 8 a n d a g ai n i n 1 9 0 4 (M c L ar e n et al., 2 0 0 9; G oss e et al., 2 0 1 1) . M o os e 
h y p er - a b u n d a n c e i n N e wf o u n dl a n d w as f a cilit at e d b y s e v er e f or est dist ur b a n c e t hr o u g h 
c y cli c s pr u c e b u d w or m o ut br e a ks a n d i nt e nsifi e d f or est h ar v esti n g ( M c C art h y, 2 0 0 1; 
Fis h er a n d Wil ki ns o n, 2 0 0 5;  Ars e n a ult et al., 2 0 1 6 ). O n c e t h e f or est c a n o p y h as b e e n 
dist ur b e d u n d erst or y v e g et ati o n r a pi dl y gr o ws t o fill t h e c a n o p y g a p pr o vi di n g a m pl e f o o d 
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f or t h e i ncr e asi n g p o p ul ati o n of m o os e ( M c L ar e n et al ., 2 0 0 4; G oss e et al., 2 0 1 1). 
W ol v es, t h e m ai n pr e d at or f or m o os e o n N e wf o u n dl a n d, w er e e xtir p at e d i n 1 9 3 2 
(M c L ar e n et al., 2 0 0 4; M c L ar e n et al.,  2 0 0 9). T h e i n cr e as e d f o o d a v ail a bilit y a n d 
e xtir p ati o n of pr e d at ors , i n c o nj u n cti o n wit h a l a c k of dis e as e a n d p ar asit es aff e cti n g 
m o os e, r es ult e d i n m o os e b e c o mi n g h y p er- a b u n d a nt a cr oss t h e isl a n d ( M c L ar e n et al., 
2 0 0 4; M c L ar e n et al., 2 0 0 9). M o os e r e a c h e d p e a k a b u n d a n c e of a p pr o xi m at el y 1 5 0, 0 0 0 i n 
t h e 1 9 9 0’s c a usi n g f ail e d r e g e n er ati o n of f or ests. T his r es ult e d i n alt er n at e r e g e n er ati o n 
tr aj e ct ori es pr o d u ci n g s pr u c e m o os e s a v a n n as i n s o m e d e gr a d e d f or ests ( M c L ar e n et al., 
2 0 0 4). As a r es ult, h u nti n g pr ess ur e w as i n cr e as e d w hi c h c o m bi n e d wit h ot h er dri v ers 
(e. g.,  r e d u cti ons i n f or est h ar v esti n g, d e nsit y d e p e n d e n c e, n o r e c e nt b u d w or m o ut br e a k) 
r e d u c e d t h e m o os e p o p ul ati o n t o a p pr o xi m at el y 1 1 2, 0 0 0 (G o v er n m e nt N e wf o u n dl a n d, 
2 0 1 5) . F or ests, h o w e v er, ar e still f aili n g t o n at ur all y r e g e n er at e c a usi n g p o p ul ati o n 
d e cli n es of bir c h  a n d s hr u b s p e ci es as w ell as  p ersist e nt o p e n c a n o pi e d p at c h es (Br a n d n er 
et al ., 1 9 9 0; K n e es h a w a n d B er g er o n 1 9 9 8). As s u c h m o os e ar e still c o nsi d er e d a b o v e 
c arr yi n g c a p a cit y d u e t o t h eir l e g a c y eff e ct o n v e g et ati o n c a usi n g r e g e n er ati o n f ail ur e a n d 
c o nti n u e d d e pl eti o n of t h eir pr ef er e nti al br o ws e ( M er c er a n d M c L ar e n, 2 0 0 2).   
 
St u d y sit e  – I c o n d u ct e d t his st u d y i n e ast er n N e wf o u n dl a n d o n N at ur e C o n s er v a n c y 
C a n a d a’s ( N C C) S al m o ni er pr o p ert y ( 1. 7 7 k m 2 , N e wf o u n dl a n d, C a n a d a, 4 7° 1 0’ 5 4. 3 ” N, 
5 3 ° 2 3’ 5 5. 7 ” W) a n d i n T err a N o v a N ati o n al P ar k ( T N N P; ~ 4 0 0 k m 2 , N e wf o u n dl a n d, 
C a n a d a, 4 8 ° 3 1’ 3 1. 0 8 ” N, 5 3 ° 5 7’ 5 5. 7 9 9 ” W ) ( Fi g ur e 2.1). I us e d d at a fr o m t h es e t w o sit es 
f or m o d el d e v el o p m e nt a n d p ar a m et eri z ati o n. T h e sit es h a d si mil ar dist ur b a n c e hist or y, 
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f or est c o m p ositi o n a n d m o os e br o wsi n g i nt e nsit y t o e ns ur e r es ults ar e r efl e cti v e of b als a m 
fir d o mi n a nt b or e al f or ests.  
N C C’s S al m o ni er pr o p ert y is l o c at e d i n t h e A v al o n F or est E c or e gi o n, t h e s m all est 
e c or e gi o n i n N e wf o u n dl a n d ( M e a d es, 1 9 8 9) . T his e c or e gi o n is c h ar a ct eri z e d b y its 
pr e d o mi n a ntl y b als a m fir c a n o p y, i nt ers p ers e d wit h b ot h w hit e a n d y ell o w bir c h tr e es 
( M e a d es, 1 9 8 9). T h e c o ol s u m m ers, mil d wi nt ers a n d hi g h l e v els of pr e ci pit ati o n i n t h e 
r e gi o n, wit h o v er 1 2 0 0 m m pr e ci pit ati o n a n n u all y, pr o d u c es hi g h l e v els of f o g t hr o u g h o ut 
t h e f or est ( D e p art m e nt of M u ni ci p al Aff airs, 2 0 1 9). T h e u ni q u e n at ur e of t his e c or e gi o n 
h as l e d t o hi g h l e v els of pl a nt a n d li c h e n di v ersit y a n d is h o m e t o a v ari et y of at ris k 
li c h e n s p e ci es, s u c h as b or e al f elt li ch e n ( Eri o d er m a p e di c ell at u m) ( M c M ulli n a n d 
Wi ers m a , 2 0 1 7). D u e t o its s m all si z e, t his e c or e gi o n is r el ati v el y u n d erst u di e d a n d 
pr o vi d es a u ni q u e o p p ort u nit y t o e x a mi n e t h e eff e cts of m o os e o v er br o wsi n g a n d 
dist ur b a n c e. 
T N N P is a N ati o n al P ar k  l o c at e d o n t h e N ort h e ast er n c o ast of N e wf o u n dl a n d wit hi n 
t h e N ort h S h or e a n d C e ntr al N e wf o u n dl a n d E c or e gi o ns ( M e a d es, 1 9 8 9). T h e N ort h S h or e 
a n d C e ntr al N e wf o u n dl a n d E c or e gi o ns ar e si mil ar i n s p e ci es c o m p ositi o n wit h a c a n o p y 
d o mi n at e d b y s pr u c e a n d b als a m fir. B ot h e c or e gi o ns h a v e b e e n aff e ct e d b y fir e 
dist ur b a n c e, r es ulti n g i n l ar g e d o mi n a nt s pr u c e p at c h es t hr o u g h o ut ( M e a d es, 1 9 8 9) . Ar e as 
t h at h a v e b e e n u n aff e ct e d b y fir e i n t h e C e ntr al N e wf o u n dl a n d E c or e gi o n ar e b als a m fir 
d o mi n a nt wit h f e at h er m o ss s e e d b e d. I n t h e N ort h S h or e E c or e gi o n, w hit e s pr u c e ( Pi c e a 
gl a u c a ) is m or e a b u n d a nt t h a n it is i n t h e C e ntr al N e wf o u n dl a n d E c or e gi o ns a n d 
tr e m bli n g as p e n is l ess a b u n d a nt. Y ell o w bir c h is n ot pr es e nt i n eit h er E c or e gi o n 
( M e a d es, 1 9 8 9).  
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M o d el D e v el o p m e nt  
I d eri v e d a M ar k o v m o d el t o pr e di ct r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es wit hi n s m all a n d 
l ar g e f or est c a n o p y g a ps. I us e d t his m o d el t o e v al u at e a s uit e of r est or ati o n s c e n ari os 
u n d er a gr a di e nt of m o os e br o wsi n g pr ess ur e wit h si m ul at e d bir c h a n d b als a m fir s e e dli n g 
pl a nti n g. M ar k o v m o d els ar e dis cr et e ti m e st o c h asti c m o d els t h at us e tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es (  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ) t o pr e di ct c h a n g es fr o m st at e i t o j o v er ti m e ( E q. 1) ( H or n, 1 9 7 5; 
W o ott o n et al., 2 0 0 1; A p p e n di x B). Tr a nsiti o n pr o b a biliti es ar e t h e pr o b a bilit y t h at o n e 
st at e will c h a n g e t o a n ot h er or r e m ai n t h e s a m e aft er o n e ti m e st e p ( H or n , 1 9 7 5). T h e t w o 
pri m ar y ass u m pti o ns of t h e M ar k o v m o d el i n cl u d e ti m e h o m o g e n eit y a n d t h e M ar k o v 
pr o p ert y. T i m e h o m o g e n eit y m e a ns t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es ar e i n d e p e n d e nt of t h e 
c urr e nt ti m e  st e p ( H or n, 1 9 7 5). It is ass u m e d t h at t h e e n vir o n m e nt al c o n diti o ns at t h e st art 
of t h e si m ul ati o n r e m ai n c o nst a nt t hr o u g h o ut t h e si m ul at e d ti m e fr a m e. T h e M ar k o v 
pr o p ert y m e a ns e a c h tr a n siti o n is o nl y d e p e n d e nt o n t h e st at e t h e s yst e m w as i n i n t h e 
pr e vi o us ti m e st e p  ( Us h er, 1 9 7 8).  
 I i n c or p or at e d b ot h u n d erst or y a n d c a n o p y v e g et ati o n l a y ers b y p ar a m et eri zi n g 
t h e m o d el usi n g a g gr e g at e d at a fr o m T N N P a n d  S al m o ni er fi el d d at a s ets , S al m o ni er 
a eri al p h ot os a n d dr o n e i m a gi n g. I b uilt t w el v es st at es i nt o t h e m o d el cr e ati n g a 1 2 x 1 2 
b as eli n e tr a nsiti o n m atri x  ( Fi g ur e 2. 2, T a bl e 2. 1 ). T h e t w el v e st at es ar e g o o d s e e d b e d 
( S B), p o or s e e d b e d ( S B B), h er b a c e o us ( H), s hr u b ( S H), bir c h s a pli n g ( Y B S), br o ws e d 
bir c h s a pli n g ( Y B S M), b als a m fir s a pli n g ( B F S), br o ws e d b als a m fir s a pli n g ( B F S M), 
s pr u c e s a pli n g ( B S S), bir c h tr e e ( Y B), b als a m fir tr e e ( B F) a n d s pr u c e tr e e  ( B S) (Fi g ur e 
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2. 2, T a bl e 2. 1 ). I c h os e t h e t hr e e c a n o p y st at es ( Y B, B F, B S) a n d fi v e s a pli n g st at es 
( Y B S, Y B S M, B F S, B F S M, B S S) b as e d o n t h e d o mi n a nt c a n o p y s p e ci es wit hi n b als a m 
fir d o mi n a nt b or e al f or ests i n t h e A v al o n E c or e gi o n ( M e a d es, 1 9 8 7). I c h os e t h e t w o 
s e e d b e d st at es b as e d o n w hi c h s e e d b e ds ar e m ost s uit a bl e f or b als a m fir g er mi n ati o n 
( L or e n z etti et al., 2 0 0 8; D u c h es n e a u a n d M ori n, 1 9 9 9). L astl y, I gr o u pe d t h e h er b a c e o us 
s p e ci es t o f or m t h e h er b a c e o us st at e a n d t h e s hr u b s p e ci es t o f or m t h e s hr u b st at e t o 
c a pt ur e t h e f or est d y n a mi cs wit h o ut o v er w h el mi n g t h e m o d el wit h t h e di v er sit y wit hi n 
t h es e t w o st at es. F or e x a m pl e, t h er e w er e o v er 1 0 s hr u b s p e ci es a n d 1 5  h er b a c e o us 
s p e ci es i n t h e T N N P a n d S al m o ni er pr o p ert y fi el d d at a. T h e d y n a mi cs of t h e m o d el c a n 
b e d es cri b e d b y t h e f oll o wi n g e q u ati o n.  
 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 [𝑗𝑗 + 1]  = ∑ 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ∗ 𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝𝑝𝑝                                                           E q. 2. 1                    
 
w h er e t i s ti m e ( y e ar), N j i s t h e pr o p orti o n al c o v er t h at is st at e j a n d p ij i s t h e tr a nsiti o n 
pr o b a bilit y fr o m st at e i t o j. 
 
M o d el a n al ysis 
T o d et er mi n e t h e f or est r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es wit hi n t h e b als a m fir d o mi n a nt 
b or e al f or est a n d e v al u at e t h e ef f e cti v e n ess of si m ul at e d r est or ati o n pr ot o c ols I first b uilt 
t h e b as eli n e m o d el  wit h t h e c al c ul at e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( T a bl e 2. 2). T h e b as eli n e 
m o d el  is a si m pl e M ar k o v m o d el wit h n o w ei g ht e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es t o si m ul at e 
c h a n g es i n m o os e br o wsi n g pr ess ur e, g a p d y n a mi c s or r est or ati o n s c e n ari os. As s u c h, t h e 
b as eli n e m o d el  c a pt ur es t h e c urr e nt f or est l a n ds c a p e a n d d y n a mi cs, a f or est t h at is 
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c urr e ntl y e x p eri e n ci n g t h e l e g a c y eff e cts of l o n g t er m m o os e o v er br o ws i n g. I us e d t h e 
b as eli n e m o d el  t o i) d et er mi n e f or est d y n a mi cs  a n d s u p p ort m o d el d e v el o p m e nt b y 
s h o w c asi n g si mil ariti es t o o bs er v e d f or est d y n a mi cs, ii) e x a mi n e m o d el s e nsiti vit y a n d iii) 
as  t h e st arti n g b as e f or all ot h er m o d els ( Fi g ur e 2. 3 ).  
I b e g a n m y m o d el a n al ysis b y d et er mi ni n g t h e ei g e n v e ct ors of t h e b as eli n e m o d el  
t o d et er mi n e t h e st a bl e st at e of t h e m o d el w hi c h is r efl e cti v e of t h e f or est c o m p ositi o n at 
e q uili bri u m ( W o ott o n et al., 2 0 0 1). T h e n I p erf or m e d a l o c al- o n e-at - a-ti m e ( O A T) 
p ert ur b ati o n s e nsiti vit y a n al ysis a n d a gl o b al s c e n ari o b as e d p ert ur b ati o n s e nsiti vit y 
a n al ysis o n t h e b as eli n e m o d el  t o ass ess t h e s e nsiti vit y of t h e m o d el t o v ari ati o ns i n t h e 
tr a nsiti o n pr o b a bilit y m atri x ( Pi a n osi et al., 2 0 1 6). T h e l o c al a n d gl o b al s e nsiti vit y 
a n al ysis d e m o nstr at e d n o s u bst a nti al q u alit ati v e i m p a ct o n t h e r est or ati o n 
r e c o m m e n d ati o ns m a d e wit hi n t his c h a pt er (s e e A p p e n di x C ). N e xt, I us e d t h e b as eli n e 
m o d el  as a b uil di n g bl o c k f or all ot h er m o d els. I i niti all y a d d e d si m ul at e d m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e o n t h e b as eli n e m o d el  t o b uil d t h e m o os e m o d el . T h e m o os e m o d el  is a 
M ar k o v m o d el t h at i n cl u d es t h e eff e cts of m o os e br o wsi n g pr ess ur e o n t h e f or est 
r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es b y p ositi v el y a n d n e g ati v el y w ei g hti n g tr a nsiti o n pr o b a biliti es, 
m e as uri n g t h e b asi c m o d el d y n a mi cs wit h si m ul at e d h er bi v or y wit h o ut si m ul at e d g a p 
d y n a mi cs. I t h e n si m ul at e d s m all a n d l ar g e g a p r e g e n er ati o n d y n a mi cs usi n g t h e m o os e 
m o d el  t o m a k e t h e s m all g a p m o d el  a n d l ar g e g a p m o d el ( Fi g ur e 2. 3 ). T h e s m all  g a p 
m o d el  a n d l ar g e g a p m o d el ar e M ar k o v m o d els t h at r efl e ct t h e m or e c o m pl e x d y n a mi cs 
of f or est r e g e n er ati o n  aft er si m ul at e d h er bi v or y b y s h o w c asi n g t h e diff er e nt d y n a mi cs of 
r e g e n er ati o n wit h a gr a di e nt of m o os e h er bi v or y u n d er diff eri n g f or est g a p si z es. L astl y, I 
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e v al u at e d all r est or ati o n s c e n ari os  ( o utli n e d b el o w) wit h t h e m o os e m o d el , s m all g a p 
m o d el  a n d l ar g e g a p m o d el.   
 
M o os e a n d g a p si z e  
M o os e M o d el  – O n e k e y r est or ati o n o pti o n is r e d u ci n g t h e m o os e p o p ul ati o n. I i n cl u d e d 
m o os e eff e cts o n f or est r e g e n er ati o n b y m ulti pl yi n g tr a nsiti o n pr o b a biliti e s fr o m t h e 
b as eli n e m o d el  (T a bl e 2. 3; Fi g ur e 2. 3) ( D o d ds, 1 9 6 0; B er g er u d a n d M a n u el, 1 9 6 8 ; T a yl or 
et al ., 2 0 1 7) b y a n i n d e p e n d e nt m e as ur e of m o os e i m p a ct, M. M v ari e d fr o m 0. 0 0 1 t o 1 
wit h hi g h er v al u es i n di c ati n g l o w er m o os e i m p a ct s  a n d a v al u e of 1 i n di c ati n g n o m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e. A k e y f e at ur e of t h e r o w st o c h a sti c M ar k o v m o d el is t h at e a c h r o w 
m ust s u m t o 1 t o e ns ur e t h e t ot al i n p ut i nt o t h e m o d el is e q u al t o t h e t ot al o ut p ut fr o m t h e 
m o d el. T his crit eri o n  e ns ur es t h at t h er e is 1 0 0 % pr o p orti o n al c o v er of v e g et ati o n i n a n d 
1 0 0 % pr o p orti o n al c o v er of v e g et ati o n o ut. I b al a n c e d t h e m atri x b y di vi di n g tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es t h at w o ul d b e p ositi v el y i m p a ct e d  b y m o os e br o wsi n g tr e n ds e ns uri n g e a c h 
r o w still s u m m e d t o 1 ( H or n, 1 9 7 5).  
M o os e eff e cts a n d f or est r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es c a n v ar y d e p e n di n g o n g a p si z e 
( A p p e n di x A). T h e cl assifi c ati o n of g a p si z es is hi g hl y v ari a bl e wit hi n lit er at ur e , oft e n 
d e p e n d e nt o n t h e st u d y c o n d u ct e d a n d t h e t y p es of dist ur b a n c e dis c uss e d. F or t h e 
p ur p os es of m y t h esis I c h os e t o si m ul at e r e g e n er ati o n d y n a mi cs wit hi n t w o g a p si z es 
(s m all ( < 5 h a) a n d l ar g e ( > 5 h a) g a ps ) f oll o wi n g t h e g a p si z e cl assifi c ati o ns us e d b y 
C h arr o n a n d H er m a n ut z ( 2 0 1 6) w hil e st u d yi n g r e st or ati o n pr ot o c ols i n T N N P. T h es e t w o 
g a p si z es h a v e u ni q u e a bi oti c pr o p erti es, v ar y si g nifi c a ntl y i n s e v erit y of dist ur b a n c e a n d 
h a v e disti n ct tr e n ds i n r e g e n er ati v e s u c c ess f or v ari o us v e g et ati o n l a y ers (s e e A p p e n di x 
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A ). Usi n g t h es e g a p si z es als o all o w e d f or c o m p ari s o n of m y m o d el r es ults t o T N N P 
e x p eri m e nt al fi n di n gs. I si m ul at e d g a p r e g e n er ati o n d y n a mi cs b uil di n g off of t h e m o os e 
m o d el  t o cr e at e a s m all ( < 5 h a) g a p m o d el a n d a l ar g e ( > 5 h a) g a p m o d el. T h e d at a us e d 
t o p ar a m et eri z e t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es c a m e fr o m d at a f or b ot h s m all a n d l ar g e 
c a n o p y g a ps a n d b ot h b als a m fir a n d bir c h gr o w b ett er i n c a n o p y g a ps < 5 h a ( M c C art h y, 
2 0 0 1; H o ul e a n d P a y ett e, 1 9 9 0; S al m o n et al., 2 0 1 6) . I si m ul at e d s m all c a n o p y g a ps b y 
w ei g hti n g b als a m fir ( B F) a n d bir c h ( Y B) tr a nsiti o n pr o b a biliti es b y a g a p f a ct or, 
Gf 1 = 1. 5. I si m ul at e d l ar g e c a n o p y g a p r e g e n er ati o n b y si m ul ati n g i n cr e as e d p o or s e e d b e d 
d e v el o p m e nt b y p ositi v el y w ei g hti n g tr a nsiti o n pr o b a biliti es t o p o or s e e d b e d  ( S B B) b y 
Gf 2 ( Gf 2 = 1. 5) a n d d e cr e as e d s pr u c e gr o wt h b y n e g ati v el y w ei g hti n g tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es t o s pr u c e ( T a bl e 2. 4) b y Gf 3  ( Gf 3 = 0. 5) ( M alli k, 2 0 0 3; C h arr o n a n d 
H er m a n ut z, 2 0 1 7). I si m ul at e d i n cr e as e d p o or s e e d b e d ( S B B) d e v el o p m e nt as l ar g e g a p s 
c a us e r e d u c e d s oil m oist ur e, d e cr e as e d f e at h er m o ss c o v er a n d i n cr e as e d h er b a c e o us l e af 
litt er w hi c h n e g ati v el y aff e cts b als a m fir r e cr uit m e nt. I si m ul at e d a d e cr e as e i n s pr u c e 
gr o wt h as l ar g e c a n o p y g a ps h a v e s h o w n a r e d u cti o n i n s pr u c e a b u n d a n c e ( T a bl e 2. 4). I 
di d n ot w ei g ht h er b a c e o u s ( H) a n d s hr u b ( S H) tr a n siti o n pr o b a biliti es b e c a us e t h e y 
e n c o m p ass a gr e at er r a n g e of s p e ci es wit hi n t h e st at es ( M alli k, 2 0 0 3 ). As s u c h t h er e ar e 
s p e ci es wit hi n b ot h st at es t h at gr o w b ett er i n s m all v ers us l ar g e g a ps. F or i nst a n c e, gr ass, 
w hi c h w as gr o u p e d i nt o t h e h er b a c e o us st at e ( H), i s c o m m o n i n l ar g e g a ps t h at ar e f aili n g 
t o r e g e n er at e w h er e as ot h er s p e ci es, s u c h as b u n c h b err y (C or n us c a n a d e nsis ) gr o w b ett er 
i n s m all er g a ps d u e t o t h e p arti al s h a d e. S m all c a n o p y g a ps w er e si m ul at e d b y w ei g hti n g 
b als a m fir ( B F) a n d bir c h ( Y B) tr a nsiti o n pr o b a biliti es b y a g a p f a ct or (Gf 1)  si m ul ati n g 
i n cr e as e d gr o wt h. 
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R est o r ati o n S c e n a ri os  
I t est e d ni n e r est or ati o n s c e n ari os, i n cl u di n g m o os e r e d u cti o ns a n d e x cl os ur es 
w it h b als a m fir a n d bir c h s e e dli n g pl a nti n g, o n t h e s m all g a p m o d el  a n d l ar g e g a p m o d el 
( T a bl e 2. 5 ; Fi g ur e 2. 3 ; S e e A p p e n di x D f or r est or ati o n t est e d o n m o os e m o d el ). I us e d 
t hr e e t ar g et si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur es a n d si m ul at e d b als a m fir a n d bir c h 
s e e dli n g pl a nti n g wit hi n e a c h of t h e t ar g ets t o d et er mi n e t h e eff e cti v e n ess of s e e dli n g 
pl a nti n g wit h s m all ( M = 0. 1), m e di u m ( M = 0. 4 5) a n d l ar g e ( M = 0. 8) r e d u cti o ns i n m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e. St arti n g wit h a s e v er e m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1). I 
si m ul at e d r e d u cti o ns i n m o os e br o wsi n g pr ess ur e fr o m s e v er e m o os e br o w si n g pr ess ur e 
( M = 0. 0 0 1) t o r e a c h t hr e e tar g ets ( M = 0. 1, M = 0. 4 5 a n d M = 0. 8) b y gr a d u all y i n cr e asi n g t h e 
w ei g hti n g o n tr a nsiti o n pr o b a biliti es.  First, I si m ul at e d s e v er e m o os e br o wsi n g pr ess ur e 
wit hi n t h e s m all g a p m o d el a n d l ar g e g a p m o d el b y r u n ni n g t h e m o d el f or 1 0 0 ti m e st e ps 
at M = 0. 0 0 1. O n c e t h e 1 0 0 t h ti m e st e p w as r e a c h I b e g a n gr a d u all y i n cr e asi n g t h e 
w ei g hti n g, M, b y i nt er v als of a p pr o xi m at el y 0. 0 5 u ntil t h e t ar g et br o wsi n g pr ess ur e w as 
r e a c h e d (Li é n ar d  a n d Stri g ul, 2 0 1 6). F or i nst a n c e, if I w as si m ul ati n g a m e di u m r e d u cti o n 
i n m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5), o n t h e 1 0 0t h ti m e st e p I b e g a n i n cr e asi n g t h e 
w ei g hti n g of M 0. 0 5 i nt er v als u ntil I r e a c h e d a n M v al u e of 0. 4 5. O n c e t h e t ar g et w as 
r e a c h e d, t h e m o d el c o nti n u e d t o r u n at t h e t ar g et M v al u e, i n t his c as e 0. 4 5, u ntil t h e 2 0 0 t h 
ti m e st e p. T his pr o c ess w as r e p e at e d f or e a c h of  t h e t ar g et M v al u es ( 0. 1, 0. 4 5, a n d 0. 8). I 
si m ul at e d t h e pl a c e m e nt of a n e x cl os ur e b y m a ki n g M = 1 aft er t h e first 1 0 0 ti m es st e ps 
w h er e t h e m o d el w as r u n at a n M = 0. 0 0 1 ( M = 0. 0 0 1 if t ≤ 1 0 0, M = 1 if t > 1 0 0 f or 
e x cl os ur e pl ots). I di d n ot d e cr e as e m o os e p o p ul ati o n sl o wl y f or t h e e x cl os ur e b e c a us e t h e 
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a ct u al m o os e p o p ul ati o n is n ot r e d u c e d, r at h er a n e x cl os ur e is pl a c e d a n d a d diti o n al 
r est or ati o n is c o n d u ct e d si m ult a n e o usl y. T h e si m ul ati o n of e x cl os ur es wit hi n t his m o d el 
m a y als o e m ul at e t h e eff e cts of c ulli n g m o os e. T h e us e of e x cl os ur es as a r est or ati o n 
pr ot o c ol is eff e cti v e w h e n c ulli n g t h e  h er bi v or e p o p ul ati o n is n ot e c o n o mi c all y or 
e c ol o gi c all y f e asi bl e. F or t h e p ur p os es of t his t h esis t h e us e of e x cl os ur es is s u g g est e d as 
a r est or ati o n str at e g y d u e t o t h e u n pr e di ct a bl e s p ati al distri b uti o n of m o os e h er bi v or y a n d 
t h e i m p ort a n c e of m o os e h u nti n g s o ci all y a n d e c o n o mi c all y ( Ti m m er m a n n a n d R o d g ers, 
2 0 0 5; Fis h eri es a n d O c e a ns C a n a d a, 2 0 1 1). 
N e xt, I si m ul at e d b als a m fir a n d bir c h s e e dli n g pl a nti n g u n d er t h e t hr e e t ar g et 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e a n d wit hi n t h e e x cl os ur e ( M = 0. 1, M = 0. 4 5, M = 0. 8 a n d M = 1) 
usi n g a r est or ati o n p ar a m et er, R P K  w h er e K = L f or l ar g e c a n o p y g a p , S f or s m all c a n o p y 
g a p  a n d N f or n o n-g a p s p e cifi c ( m o os e m o d el ). F or t h e first 1 0 0 ti m e st e ps w hil e 
M = 0. 0 0 1, I m a d e R P K = 1 i n di c ati n g n o r est or ati o n is t a ki n g pl a c e. Aft er t h e first 1 0 0 ti m e 
st e ps, I i n cr e as e d RP K  t o si m ul at e pl a nti n g ( RP L = 1 if 𝑝𝑝  ≤ 1 0 0  , RP L = 2 if 𝑝𝑝 > 1 0 0 ; 
R P S = 1 if 𝑗𝑗  ≤ 1 0 0 , RP S = 1. 3 3  if 𝑝𝑝 > 1 0 0 ) a n d r a n t h e m o d el f or a n a d diti o n al 1 0 0 ti m e 
st e ps wit h M gr a d u all y i n cr e asi n g as o utli n e d a b o v e. I pl a c e d r estri cti o ns o n t h e R P K  v al u e 
t o e ns ur e n o n e of t h e tr a n siti o n pr o b a biliti es ar e gr e at er t h a n 1 ( A p p e n di x E). As s u c h, a n 
R P K  v al u e of 2 w as c h os e n f or t h e n o n-g a p s p e cifi c m o d el ( m o os e m o d el ) a n d l ar g e 
c a n o p y g a p m o d el a n d a v al u e of 1. 3 3 w as us e d f or t h e s m all g a p m o d el . I a p pli e d t h e 
R P K  v al u es t o t h e s e e d b e d t o bir c h s a pli n g, s e e d b e d t o b als a m fir s a pli n g, bir c h s a pli n g t o 
bir c h tr e e a n d b als a m fir s a pli n g t o b als a m fir tr e e  tr a nsiti o n pr o b a biliti es t o si m ul at e t h e 
eff e cts of pl a nti n g s e e dli n gs o n s e e dli n g a n d s a pli n g gr o wt h ( T a bl e 2. 6). T o e ns ur e t h e 
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s p e cifi c v al u e of R P K  di d n ot i m p a ct r est or ati o n c o n cl usi o ns e a c h r est or ati o n s c e n ari o w as 
r u n u n d er a s e v er al RP K  v al u es ( A p p e n di x E). I n a d diti o n, I r a n e a c h r est or ati o n s c e n ari o 
a g ai n w hil e j ust a p pl yi n g t h e R P K  v al u e t o t h e s e e d b e d t o bir c h s a pli n g a n d s e e d b e d t o 
b als a m fir s a pli n g tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( A p p e n di x E). R e d u ci n g t h e R P K  v al u e o nl y 
c h a n g e d r est or at i o n c o n cl usi o ns w h e n t h e RP K  v al u e w as n e arl y 1 ( R P L ≤ 1. 2 5 a n d 
R P S ≤ 1. 0 8), w h er e a n R P K  of 1 i s t h e e q ui v al e nt of n o s e e dli n g pl a nti n g. W h e n RP K  
a p pr o a c h e d 1 t h e eff e cti v e n ess of t h e R 4 r est or ati o n s c e n ari o (s e e Fi g ur e E. 1) w as 
i n cr e as e d r el ati v e t o t h e s e edli n g pl a nti n g s c e n ari os. F urt h er m or e, a p pl yi n g R P K  t o j ust t h e 
s e e d b e d t o s a pli n g tr a nsiti o n pr o b a biliti es di d n ot c h a n g e t h e r a n k of eff e cti v e n ess a n d 
t h us r est or ati o n s u g g esti o ns r e m ai n t h e s a m e ( A p p e n di x E).  
 
M o d el P a r a m et e ri z ati o n  
I p ar a m et eri z e d t he m o d els usi n g s e v er al d at a s o ur c es i n cl u di n g N C C S al m o ni er 
pr o p ert y a eri al i m a g er y  ( Fi g ur e 2. 1; Fi g ur e 2. 4; A p p e n di x F), N C C S al m o ni er pr o p ert y 
dr o n e i m a g er y, T N N P fi el d d at a a n d N C C S al m o ni er pr o p ert y fi el d d at a t o fit t h e M ar k o v 
m o d el t o b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or ests a n d i n c or p or at e s e e d b e d, u n d er st or y a n d 
c a n o p y d y n a mi cs ( T a bl e 2. 1). T h e S al m o ni er pr o p ert y d at a s o ur c es ar e i d e al t o fit t h e 
m o d el t o t h e t ar g et b als a m fir d o mi n a nt f or est, h o w e v er, I di d n ot h a v e all of t h e d at a 
n e e d e d t o p ar a m et eri z e t h e u n d erst or y d y n a mi cs usi n g o nl y S al m o ni er pr o p ert y d at a. As 
s u c h, I s u p pl e m e nt e d t h e S al m o ni er pr o p ert y fi el d d at a wit h T N N P d at a t o b uil d t h e 9 x 9 
u n d erst or y m atri x a n d t o esti m at e t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es  f or u n d erst or y d y n a mi cs . I 
us e d t h e S al m o ni er a eri al a n d dr o n e i m a g er y t o b uil d t h e 3 x 3 c a n o p y m atri x a n d t o 
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esti m at e t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es f or c a n o p y d y n a mi cs . A ny c a n o p y g a p t h at 
r e g e n er at es is fill e d r a pi dl y b y gr o wi n g s a pli n gs; a s s u c h I c o nsi der e d e a c h o p e n t o tr e e 
tr a nsiti o n a s a pli n g t o tr e e tr a nsiti o n, m er gi n g t h e 3 x 3 c a n o p y m atri x wit h t h e 9 x 9 
u n d erst or y tr a nsiti o n cr e ati n g t h e fi n al 1 2 x 1 2 m atri x ( T a bl e 2. 2 ). I us e d t h e S al m o ni er 
pr o p ert y fi el d d at a t o i nf or m u n d erst or y a n d c a n o p y tr a nsiti o n pr o b a biliti e s. T h e 
f oll o wi n g o utli n es all of th es e d at a c o m p o n e nts ( Fi g ur e 2. 5 ).  
 
P h ot o a n al ysis – I us e d fi v e a eri al p h ot os a n d o n e dr o n e pr oj e ct t o d et er mi n e t h e c a n o p y 
tr e e tr a nsiti o ns ( Fi g ur e 2. 4). T h e fi v e a eri al p h ot os w er e fr o m t a k e n i n 1 9 6 9, 1 9 7 8, 1 9 8 5, 
1 9 9 5, 2 0 0 9 ( Fi g ur e 2. 6). T h e dr o n e i m a gi n g w as c a pt ur e d i n A u g ust 2 0 1 8 f or 
a p pr o xi m at el y 1/ 3 r d of t h e S al m o ni er pr o p ert y a n d w as fl o w n b y N C C st aff wit h 
a p pr o pri at e tr ai ni n g.  
I g e or ef er e n c e d all of t h e a eri al i m a g es t o a 2 0 0 8 a eri al p h ot o fr o m t h e S al m o ni er 
pr o p ert y wit h t h e c o or di n at e s yst e m N A D 1 9 8 3. E a c h a eri al p h ot o t h e n u n d er w e nt a n 
a d diti o n al g e or ef er e n ci n g t o t h e 2 0 0 9 p h ot o, e ns uri n g e a c h p h ot o w as pr e cis el y ali g n e d 
pri or t o a n al ysis wit hi n t h e S al m o ni er pr o p ert y b o u n d ari es. I t h e n a p pli e d a 1 5 m x 1 5 m 
gri d t o t h e a eri al p h ot os a n d c at e g ori z e d e a c h c ell wit hi n t h e b o u n d ar y as eit h er bir c h, 
b o g, c o nif er, o p e n or r o a d b as e d o n t h e d o mi n a nt c o v er t y p e.  
I c h os e t h e fi v e c at e g ori e s b as e d o n visi bilit y li mit ati o ns. D e ci d u o us tr e es w er e 
e asil y  i d e ntifi a bl e a n d b a s e d o n t h e e c or e gi o n t h e d e ci d u o us c a n o p y tr e es w o ul d b e 
pr e d o mi n a ntl y w hit e a n d y ell o w bir c h. H o w e v er, gi v e n t h e r es ol uti o n of t h e p h ot os I w as 
u n a bl e t o diff er e nti at e  b et w e e n b als a m fir a n d s pr u c e tr e es. As s u c h, all c o nif ers w er e 
pl a c e d i nt o t h e c o nif er c at e g or y a n d w er e r efi n e d i nt o b als a m fir a n d s pr u c e usi n g T N N P 
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d at a, S al m o ni er pr o p ert y fi el d d at a, dr o n e i m a gi n g a n d lit er at ur e d uri n g d at a pr o c essi n g . 
T h e b o g a n d r o a d c at e g ori es w er e i n cl u d e d t o e ns ur e pr o p er ali g n m e nt b et w e e n t h e 
i m a g es. T h e o p e n c at e g or y w as a n y ar e a, b esi d es r o a d a n d b o gs, t h at di d n ot h a v e a 
c a n o p y. I cl assifi e d gri d c ells i nt o o n e of t h e fi v e c at e g ori es b as e d o n p er c e nt c o v er wit hi n 
t h e c ell. A c ell w as assi g n e d t o t h e c at e g or y wit h t h e hi g h est p er c e nt c o v er wit hi n t h e c ell. 
I o nl y r et ai n e d c o nif er, bir c h a n d o p e n c ells f or c a n o p y tr a nsiti o n pr o b a bilit y c al c ul ati o ns.  
T o c a pt ur e r e c e nt i m a g er y of t h e pr o p ert y a dr o n e w as fl o w n o v er a t hir d of t h e 
N C C S al m o ni er pr o p ert y ( A p p e n di x G). Dr o n e i m a g er y w as r e q uir e d as  s e v er al 
wi n dt hr o w e v e nts h a v e h a p p e n e d b et w e e n 2 0 0 9 a n d 2 0 1 8 pr o d u ci n g n e w g a ps wit hi n t h e 
pr o p ert y a n d e x p a n di n g ol d c a n o p y g a ps. T h e l o c ati o n of t h e fli g hts w as d et er mi n e d i n 
a d v a n c e b as e d o n t h e dist ur b a n c e a n d c a n o p y c o m p ositi o n. T h e sit e I c h os e h a d a l ar g e 
p at c h of bir c h a n d l ar g e p ersist e nt c a n o p y g a p. I pr o c ess e d t h e dr o n e i m a g er y usi n g 
Pi x 4 D m a p p er a n d  I i m p ort e d t h e dr o n e i m a g er y i nt o Ar c GI S w h er e g e ol o c ati o n a c c ur a c y 
w as c o m p ar e d t o t h e 2 0 0 9 a eri al p h ot o. T h e s a m e gri d di n g a n d c at e g ori zi n g m et h o ds 
w er e us e d as d es cri b e d a b o v e f or t h e dr o n e i m a g er y.   
I d et er mi n e d t h e c a n o p y tr a nsiti o n pr o b a biliti es fr o m t h e a eri al a n d dr o n e i m a g er y 
b y first c o u nti n g all t h e tr a nsiti o ns b et w e e n e a c h p air of a eri al p h ot os f or e a c h gri d c ell ( n 
= 5 p airs of a eri al im a g er y ). Si n c e  tr e es ar e n ot s p o nt a n e o usl y r e pl a c e d b y ot h er tr e e 
s p e ci es, r at h er t h e y f all, cr e ati n g o p e n s e e d b e d, a n d a s a pli n g gr o wi n g n e ar b y r e pl a c es 
t h e m, e a c h tr a nsiti o n fr o m bir c h t o c o nif er or c o nif er t o bir c h w as br o k e n d o w n t o t w o 
tr a nsiti o ns: c o nif er/ bir c h t o o p e n a n d o p e n t o bir c h/ c o nif er ( B e a u d et a n d M essi er, 1 9 9 8; 
D u m ais, 2 0 1 4 ).  T o d et er mi n e t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es  fr o m st at e i t o st at e j ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ), I 
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esti m at e d t h e t ot al n u m b er of tr a nsiti o ns fr o m i t o j (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ) di vi d e d b y t h e t ot al n u m b er of 
tr a nsiti o ns fr o m st at e i (∑ 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝐻𝐻 )  ( Hill et al., 2 0 0 4; s e e A p p e n di x H f or a n e x a m pl e usi n g 
t his e q u ati o n). S p e cifi c all y,  
                             
 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 = 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝∑ 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝                                       E q.  2. 2 
 
Aft er d et er mi ni n g t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( E q. 2. 2) f or t h e c o nif er, bir c h a n d 
o p e n c at e g ori es,  cr e ati n g f i v e 3 x 3 m atri c es (i. e., o n e tr a nsiti o n m atri x f or e a c h a eri al 
p h ot o p air), I s plit t h e c o nif er tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( c o nif er- c o nif er, c o nif er- o p e n, o p e n-
c o nif er) i nt o b als a m fir a n d s pr u c e usi n g b als a m fir ( B F) a n d s pr u c e ( B S) p er c e nt c o v er 
d at a fr o m S al m o ni er pr o p ert y fi el d d at a, b als a m fir d o mi n a nt T N N P sit es a n d lit er at ur e 
( B F-B F, B F - O p e n, O p e n-B F, B S -B S, B S -O p e n, O p e n - B S). B as e d o n T N N P a n d 
S al m o ni er pr o p ert y fi el d d at a a n al ysis s pr u c e c o m pris e d a n a v er a g e of 8 % of t h e c a n o p y 
w hi c h is si mil ar t o ot h er esti m at es fr o m t h e A v al o n P e ni ns ul a ( M e a d es 1 9 8 7; 1 9 8 9). I 
us e d t h e 8 % s pr u c e pr o p orti o n al c o v er t o s plit t h e c o nif er tr a nsiti o n pr o b a biliti es i nt o 
s pr u c e a n d b als a m fir c a n o p y tr a nsi ti o n pr o b a biliti es cr e ati n g fi v e 4 x 4 m atri c es. O n c e 
e a c h 4 x 4 m atri x p er a eri al p h ot o p air ( n = 5 ) w er e c al c ul at e d, I a v er a g e d t h e fi v e m atri c es 
t o m a k e t h e c o m pl et e c a n o p y m atri x. I t h e n n or m ali z e d t h e m atri x b y r o w t o e ns ur e e a c h 
r o w s u m m e d t o 1, c o m pl eti n g t h e 4 x 4 c a n o p y tr a n siti o n m atri x ( H or n 1 9 7 5). 
 
T N N P Fi el d a n al ysis – I us e d T N N P fi el d d at a t o p ar a m et eri z e t h e u n d erst or y tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es f or t h e m o d el a n d i nf or m c a n o p y tr a nsiti o n pr o b a biliti es b e c a us e  S al m o ni er 
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pr o p ert y di d n ot h a v e a n y ti m e s eri es d at a r e q uir e d t o c al c ul at e tr a nsiti o n pr o b a biliti es f or 
t h e u n d erst or y v e g et ati o n ( Fi g ur e 2. 5 ). I us e d 5 sit es fr o m T N N P (i. e., Br e a d C o v e, O c hr e 
Hill, O ut p ort C o v e, H alls B e a c h a n d Mi n c hi ns C o v e ) t h at w er e m ost si mil ar t o t h e 
S al m o ni er pr o p ert y. T N N P d at a w er e c oll e ct e d fr o m t h es e  sit es e v er y si x y e ars wit hi n t h e 
p ar k b et w e e n 1 9 9 8- 2 0 1 6 ( H er m a n ut z , u n p u blis h e d d at a; P ar ks C a n a d a , u n p u blis h e d 
d at a ). E a c h sit e h a d p air e d pl ots, a n e x cl os ur e a n d a c o ntr ol, wit h 5 s u b pl ots wit hi n e a c h 
pl ot. Wit hi n e a c h of t h e fi v e s u b pl ots p er c e nt c o v er d at a w er e esti m at e d f or e a c h s p e ci es 
pr es e nt.  
I us e d t h e p er c e nt c o v er d at a fr o m t h e c o ntr ol pl ots o n e a c h of t h e fi v e sit es. I 
pr o c ess e d t h e d at a b y gr o u pi n g s p e ci es b as e d o n t h e v e g et ati o n l a y ers f or e a c h s u b pl ot. I 
s plit s e e d b e d i nt o t w o c at e g ori es, g o o d s e e d b e d a n d p o or s e e d b e d, b as e d o n its s uit a bilit y 
f or b als a m fir a n d bir c h g er mi n ati o n ( L or e n z etti et al., 2 0 0 8; D u c h es n e a u a n d M ori n, 
1 9 9 9). I n a d diti o n, gr ass a n d f er n w er e c o nsi d er e d p art of t h e h er b a c e o us l a y er. T o 
i n c or p or at e a l a g eff e ct, I a d d e d t w o v e g et ati o n l a y er s, br o ws e d bir c h s a pli n gs a n d 
br o ws e d b als a m fir s a pli n gs. I s plit b als a m fir a n d bir c h s a pli n gs i nt o br o w s e d a n d n o n-
br o ws e d v e g et ati o n l a y er s usi n g t h e r ati o of br o ws e d t o n o n- br o ws e d s a pli n gs fr o m t h e 
T N N P d at a a n d S al m o ni er pr o p ert y fi el d d at a (Fi g ur e 2. 5; s e e A p p e n di x F f or S al m o ni er 
pr o p ert y d at a c oll e cti o n m et h o ds ). N e xt, I c al c ul at e d t h e pr o p orti o n al p er c e nt c o v er of 
e a c h of t h e v e g et ati o n l a y e r s wit hi n e a c h s u b pl ots usi n g t h e r a w s p e ci es p er c e nt c o v er 
s u b pl ot d at a ( n = 2 5). T o esti m at e  tr a nsiti o n pr o b a biliti es f or t h e u n d erst or y I us e d a 
d e cisi o n tr e e t o c o n v ert t h e m a cr o  d at a i nt o mi cr o d at a wit hi n e a c h of t h e s u b pl ots f or 
e a c h y e ar  of  d at a ( 1 9 9 8, 2 0 0 4, 2 0 1 0, 2 0 1 6; A p p e n di x H) ( L e e et al., 1 9 7 0; B alt z er, 2 0 0 0; 
St or m et al., 2 0 1 4). Mi cr o d at a ar e  p oi nt s o ur c e d at a w h er e tr a nsiti o ns f or e a c h st at e c a n 
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b e o bs er v e d o v er ti m e ( e. g.,  dr o n e i m a g er y, t a g g e d tr e es ). Wit h m a cr o d at a, t h e e x a ct 
st at e tr a nsiti o ns ar e n ot o bs er v e d, o nl y t h e st arti n g pr o p orti o ns a n d fi n al pr o p orti o ns ar e 
k n o w n ( e. g.,  fi el d d at a p er c e nt c o v er). Aft er tr a nsf or mi n g t h e d at a, I cr e at e d a c o u nt 
m atri x t o d et er mi n e t h e  n u m b er of e a c h tr a nsiti o n t y p e (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ) a cr oss all of t h e s u b pl ots a n d 
d at a c oll e cti o n y e ars  ( A p p e n di x H). Usi n g t h e c o u nt m atri x, I us e d E q. 2. 2 t o c al c ul at e t h e 
tr a nsiti o n pr o b a biliti es f or a 9 x 9 u n d erst or y m atri x. A n y c a n o p y g a p t h at r e g e n er at es is 
fill e d r a pi dl y b y gr o wi n g s a pli n gs; as s u c h e a c h o p e n t o tr e e tr a nsiti o n w as c o nsi d er e d a 
s a pli n g t o tr e e tr a nsiti o n, m er gi n g t h e 3 x 3 c a n o p y m atri x wit h t h e 9 x 9 u n d erst or y 
tr a nsiti o n cr e ati n g t h e fi n al 1 2 x 1 2 m atri x ( T a bl e 2. 2).     
  
I niti al St at es – I us e d r estri ct e d r a n d o m n u m b er g e n er ati o n t o cr e at e t h e i niti al st at es f or 
t h e m o d els w hil e m ai nt ai ni n g a t ot al p er c e nt c o v er of 1 0 0 % ( S B = 1 7. 9 1, S B B =  1 8. 4 5, H =  
1 7. 4 4, S H =  1 7. 8 0, Y B S = 2. 8 9, Y B S M = 3. 1 7, B F S = 6. 8 6, B F S M = 7. 9 0, B S S = 3. 9 7, 
Y B = 0. 8 5, B F = 2. 0 8 a n d B S = 0. 6 8). I r estri ct e d t h e r a n d o m n u m b er g e n er ati o n t o m a k e t h e 
i niti al st at es r efl e cti v e of a c a n o p y o p e ni n g d o mi n at e d b y s e e d b e d, h er bs a n d s hr u bs (i. e., 
r efl e cti v e of a h e a v y m o o s e br o wsi n g l e g a c y). T h e i niti al st at es w er e k e pt t h e s a m e f or 
e a c h m o d el a n d si m ul at e d r est or ati o n s c e n ari o.  
 
Ass essi n g R est o r ati o n S u c c ess  
Pri or t o m o os e h y p er- a b u n d a n c e, b als a m fir w as t h e d o mi n a nt c a n o p y s p e ci es, wit h l ar g e 
p at c h es of bir c h i n t h e c a n o p y i n pr o d u cti v e b or e al f or est l o c ati o ns ( M e a de s, 1 9 8 7; 
M e a d es, 1 9 8 9). S hr u bs als o f or m e d a t hi c k l a y er, wit h si g nifi c a nt a m o u nts of t a m ar a c k, 
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as p e n a n d m a pl e ( H eri n g a, 1 9 8 1; M e a d es, 1 9 8 7; M e a d es, 1 9 8 9) . L ar g e g a ps w er e t h e 
i d e al l o c ati o n f or pr o m oti n g u n d erst or y h et er o g e n eit y as it r e d u c e d t h e c o m p etiti v e 
a d v a nt a g e of a d v a n c e d b als a m fir r e g e n er ati o n  (M essi er et al ., 1 9 9 9; Ul a n o v a, 2 0 0 0) . 
T h er ef or e, I r a n k e d r est or ati o n s c e n ari os b y t h eir eff e cti v e n ess o n r e a c hi n g r est or ati o n 
t ar g ets of a) t h e r e est a bli s h m e nt of b als a m fir i n t h e c a n o p y a n d u n d erst or y, b) t h e 
r e est a blis h m e nt of bir c h i n t h e c a n o p y, c) t h e r e est a blis h m e nt of s hr u bs i n t h e u n d erst or y 
a n d d) t h e cl os ur e of c a n o p y g a ps aft er dist ur b a n c e. A d diti o n all y, I us e d ol d a eri al p h ot os 
t o d e v el o p s o m e b as eli n e esti m at es f or c a n o p y c o m p ositi o n pri or t o s e v er e c a n o p y 
c o m p ositi o n al c h a n g es d u e t o m o os e h y p er- a b u n d a n c e. B as e d o n t h e 1 9 6 9 p h ot o of t h e 
S al m o ni er pr o p ert y t h e t ar g et f or est s h o ul d h a v e a p pr o xi m at el y 3 5 % bir c h a n d 6 5 % 
c o nif er ( Fi g ur e 2. 6). I c o m p ar e d r est or ati o n pr ot o c ols t h at s u c c essf ull y r e cr uit bir c h 
a g ai nst t his t ar g et c o m p o siti o n, a n d t h e r est or ati o n s c e n ari os t h at a p pr o a c h t his 
c o m p ositi o n will b e t h e s c e n ari os d e e m e d s u c c essf ul f or bir c h r e cr uit m e nt.   
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2. 3  R E S U L T S  
B as eli n e m o d el  d y n a mi cs  
T h e d o mi n a nt ei g e n v e ct or pr o vi d es t h e st ati o n ar y distri b uti o n of t h e b as eli n e M ar k o v 
m o d el pr e di cti n g a s yst e m d o mi n at e d b y g o o d s e e d b e d ( 3 2 %) f oll o w e d b y s pr u c e tr e es 
( 15 % ), h er bs ( 15 %) a n d s hr u bs ( 9 %) ( Fi g ur e 2. 7). T h e s a pli n gs ar e d o mi n at e d b y s pr u c e, 
wit h 5 7 % of t h e s a pli n gs s pr u c e, 2 1 % b a ls a m fir a n d 22 % bir c h s a pli n gs. T h e c a n o p y is 
6 6 % s pr u c e, 2 6 % b als a m fir a n d 8 % bir c h. T h e st ati o n ar y distri b uti o n of t h e b as eli n e 
m o d el  s h o ws t h e eff e ct of m o os e o n t h e r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es wit hi n t h e f or est w hi c h 
r es ults i n f ail e d r e g e n er ati o n of b ot h bir c h a n d b al s a m fir. T h e st ati o n ar y di stri b uti o n of 
t h e b as eli n e m o d el  als o i n di c at es g o o d s e e d b e d r e sili e n c e d es pit e alt er e d r e g e n e r ati o n 
tr aj e ct ori es. B as e d o n t h e b as eli n e m o d el  r es ults, in s e v er el y d e gr a d e d l a n d s c a p es t h er e 
will still b e a s hift t o s pr u c e d o mi n a n c e wit h mi ni m al b als a m fir a n d bir c h r e cr uit m e nt 
d u e t o t h e l asti n g l e g a c y eff e ct of m o os e o v er br o wsi n g ( Fi g ur e 2. 7) ( S e e A p p e n di x D f or 
m o os e m o d el  r es ults).   
 
Eff e cts of m o os e b r o w si n g ( M) o n r e g e n e r ati o n t r aj e ct o ri es  
L ar g e g a p m o d el – L ar g e g a ps ( > 5 h a) d o n ot s uffi ci e ntl y r e g e n er at e u n d er a n y l e v el of 
si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e r es ulti n g i n p ersist e nt o p e n c a n o pi e d p at c h es a n d a 
l oss of di v ersit y wit hi n t h e s yst e m ( Fi g ur e 2. 8). U n d er hi g h l e v els of si m ul at e d m o os e 
o v er br o wsi n g ( M = 0. 0 0 1), s pr u c e is t h e o nl y tr e e pr es e nt i n t h e c a n o p y a n d c o m pris es 
6 3 % of t h e s a pli n gs i n t h e u n d erst or y. T h e p er c e nt of p o or s e e d b e d gr e atl y i n cr e as es i n 
t h e l ar g e g a ps u n d er hi g h br o wsi n g pr ess ur e, c o m prisi n g 3 6% of t h e s e e d b e d as c o m p ar e d 
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t o t h e 2 4 % i n t h e s m all g a ps u n d er t h e s a m e br o w si n g pr ess ur e. Wit hi n t h e u n d erst or y 
t h er e ar e o nl y h er bs, s pr u c e a n d s o m e b als a m fir s a pli n gs pr es e nt. B ot h s hr u bs a n d bir c h 
s a pli n gs ar e l ost fr o m t h e u n d erst or y a n d c a n o p y, o nl y b e gi n ni n g t o r et ur n o n c e si m ul at e d 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e is r e d u c e d t o a m e di u m l e v el of br o ws e. Bir c h tr e es ar e 
ess e nti all y n o n e xist e nt i n t h e c a n o p y f or all l e v els of  br o ws e, o nl y r e a c hi n g 2% of t h e 
f or est c o m p ositi o n u n d er t h e l o w est l e v els of si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( Fi g ur e 
2. 8). T h e di v ersit y i n t h e u n d erst or y is s uffi ci e nt o n c e si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e 
i s l o w ( M = 0. 9) wit h all v e g et ati o n l a y ers pres e nt i n t h e u n d erst or y ( Fi g ur e 2. 8). Tr e e 
r e cr uit m e nt i nt o t h e c a n o p y is n ot s uffi ci e nt u n d er a n y l e v el of si m ul at e d br o ws e as t h e 
c a n o p y o nl y r e pr es e nts 1 3 % of t h e v e g et ati o n u n d er t h e l o w est l e v el of br o ws e ( M = 0. 9 ; 
Fi g ur e 2. 8).  
 
S m all g a p m o d el – S m all g a ps ( < 5 h a) d o n ot s uffi ci e ntl y r e g e n er at e u n d er hi g h si m ul at e d 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e s ( M = 0. 0 0 1; M = 0. 1; M = 0. 2), wit h bir c h a n d s hr u bs 
dis a p p e ari n g fr o m t h e s yst e m a n d b als a m fir b ei n g s e v er el y s u p pr ess e d r es ulti n g i n a l a c k 
of b als a m fir r e cr uit m e nt i nt o t h e c a n o p y a n d s u p pr ess e d s a pli n gs i n t h e u n d erst or y 
( Fi g ur e 2. 9). U n d er s e v er e si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1), t h e a m o u nt 
of p o or s e e d b e d, d o mi n at e d b y h er b a c e o us a n d d e ci d u o us l e af litt er, i n cr e a s es as c a n o p y 
r e cr uit m e nt f ails. S pru c e d o mi n at es t h e c a n o p y, a c c o u nti n g f or > 8 0 % of c a n o p y tr e es a n d 
1 6 % of t h e o v er all f or est c o m p ositi o n. T h e u n d erst or y l a c ks di v ersit y, wit h o nl y h er bs 
(i. e., b u n c h b err y a n d f er n s), b als a m fir s a pli n gs a n d s pr u c e s a pli n gs pr es e nt ( Fi g ur e 2. 9). 
W h e n I si m ul at e d a r e d u cti o n i n m o os e br o wsi n g pr ess ur e t o a m e di u m l e v el of si m ul at e d 
br o ws e ( M = 0. 5), s hr u bs a n d bir c h e m er g e i n t h e u n d erst or y ( Fi g ur e 2. 9) . B als a m fir 
 5 9  
r e cr uit m e nt t o t h e c a n o p y i n cr e as es a n d r e pr es e nts 3 0 % of t h e c a n o p y ( M = 0. 5). T h e 
u n d erst or y di v ersit y is i n cr e as e d wit h t h e a d diti o n of bir c h s a pli n gs a n d s hr u bs; h o w e v er, 
b ot h ar e pr es e nt at s m all a b u n d a n c es r e pr es e nti n g o nl y 2 % a n d 3 % of f or est c o m p ositi o n 
( Fi g ur e 2. 9). T h er e is l es s t h a n 1 % bir c h r e cr uit m e nt t o t h e c a n o p y u n d er m e di u m 
br o wsi n g pr ess ur e. W h e n I si m ul at e d a f urt h er r e d u cti o n i n m o os e br o wsi n g pr ess ur e t o a 
l o w l e v el of br o wsi n g s hr u bs a b u n d a n c e i n cr e as e d, r e pr es e nti n g 7 % of t h e f or est ( M = 0. 8; 
M = 0. 9). T h e a m o u nt of bir c h s a pli n gs i n cr e as e d t o 4 % a n d a c o u pl e bir c h tr e es m a k e it t o 
t h e c a n o p y, r e pr es e nti n g 1 3 % of t h e c a n o p y tr e es, 4 % of t h e o v er all f or est c o m p ositi o n. 
B als a m fir r e cr uit m e nt is s uffi ci e nt t o cl os e t h e c a n o p y g a p. T h e o v er all di v ersit y of t h e 
f or est is hi g h est at t h e l o w est si m ul at e d br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 9). Alt h o u g h t he c a n o p y 
cl os ur e is s uffi ci e nt a n d u n d erst or y di v ersit y is pr es e nt u n d er l o w si m ul at e d br o wsi n g 
pr ess ur e, bir c h r e cr uit m e nt t o t h e c a n o p y d o es n ot m e et t h e hist ori c al bir c h c a n o p y 
p er c e nt c o v er of 3 5 % i n t h e A v al o n f or est i n 1 9 6 9 ( Fi g ur e 2. 6).  
 
R est o r ati o n S c e n a ri os ( S e e dli n g pl a nti n g ( R P K ) a n d r e d u c e d b r o w si n g p r ess u r e ( M) ) 
L ar g e g a p – Ni n e  r est or ati o n s c e n ari os w er e si m ul at e d usi n g t h e l ar g e c a n o p y m o d el 
( Fi g ur e 2. 1 0, 2. 1 1; T a bl e 2. 6). R est or ati o n s c e n ari os ar e l a b el e d R 1 t hr o u g h R 9, i n 
as c e n di n g or d er of r est or ati o n eff e cti v e n ess f or l ar g e c a n o p y g a ps (i. e., R 9 m ost eff e cti v e, 
R 1 l e ast eff e cti v e) at m e eti n g t h e a b o v e t ar g ets ( Fi g ur e 2. 1 0; T a bl e 2. 7). R e st or ati o n 
s c e n ari os t h at di d n ot m e et r est or ati o n t ar g ets i n cl u d e t h e pl a nti n g of b als a m fir a n d bir c h 
s e e dli n gs u n d er s m all a n d m e di u m r e d u cti o ns i n si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e 
( R 1: R 3, R 5; S e e A p p e n di x I). A d diti o n all y, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er a hi g h 
r e d u cti o n i n m o os e br o w si n g pr ess ur e is i n eff e cti v e i n r e cr uiti n g bir c h t o t h e c a n o p y, wit h 
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o nl y 1 % bir c h i n t h e c a n o p y. Pl a ci n g a n e x cl os ur e wit h o ut pl a nti n g a n y s e e dli n gs w as 
als o  l ar g el y i n eff e cti v e i n r e cr uiti n g bir c h a n d b als a m fir t o t h e c a n o p y b ut w as eff e cti v e 
f or i n cr e asi n g s hr u b a b u n d a n c e i n t h e u n d erst or y. S hr u bs i n cr e as e b y 8 % wit hi n t h e 
e x cl os ur e si m ul ati o n ( R 4) c o m p ar e d t o t h e s e c o n d m ost eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari o f or 
s hr u b gr o wt h ( R 7). O ut of all ni n e r est or ati o n s c e n ari os t hr e e m et all t ar g ets; pl a nti n g 
b als a m fir s e e dli n gs i n a m o os e e x cl os ur e ( R 7), pl a nti n g b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs 
u n d er a l ar g e r e d u cti o n i n si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( R 8) a n d pl a nti n g b als a m 
fir a n d bir c h s e e dli n gs i n a m o os e e x cl os ur e ( R 9; T a bl e 2. 7).  
Pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( R 7) a n d pl a nti n g b ot h bir c h a n d 
b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( R 9) ar e t h e t w o m ost eff e cti v e s c e n ari os f or c a n o p y 
cl os ur e a n d b als a m fir r e cr uit m e nt ( Fi g ur e 2. 1 0). B ot h h a v e di v ers e u n d erst ori es wit h a n 
a b u n d a n c e of s hr u bs, 9 % a n d 8 %. Bir c h s a pli n g a n d tr e e p er c e nt c o v er is t h e hi g h est i n 
R 9 o ut of all t h e r est or ati o n s c e n ari os wit h a 5 % s a pli n gs a n d 7 % tr e es, wit h a r el ati v e 
i n cr e as e of 20 % i n bir c h s a pli n gs a n d 4 3 % i n bir c h tr e es fr o m t h e s e c o n d m ost eff e cti v e 
r est or ati o n pr ot o c ol ( Fi g ur e 2. 1 1). F urt h er m or e, wit h bir c h r e pr es e nti n g 2 2% of t h e 
c a n o p y tr e es, t his is t h e cl os est si m ul at e d r est or ati o n s c e n ari o t o r e a c hi n g t h e t ar g et of 
3 5 % bir c h c a n o p y c o v er b as e d o n t h e f or est c o m p ositi o n i n 1 9 6 9. Pl a nti n g b als a m fir a n d 
bir c h s e e dli n g s u n d er l o w l e v els of br o wsi n g ( R 8) is eff e cti v e at r est ori n g u n d erst or y 
di v ersit y ( Fi g ur e 2. 1 1). T h e c a n o p y i n m ostl y cl os e d, wit h t h e c a n o p y r e pr e s e nti n g 2 5 % 
f or r est or ati o n pr ot o c ol R 8. U n d er t his r est or ati o n t h e s e c o n d l ar g est a m o u nt of bir c h is 
r e cr uit e d t o t h e c a n o p y, 5 %, w hi c h is 1 8 % of t h e c a n o p y ( Fi g ur e 2. 1 0). T h er ef or e, bir c h 
s e e dli n gs m ust b e pl a nt e d i n l ar g e c a n o p y g a ps t o i n cr e as e bir c h c a n o p y r e cr uit m e nt a n d 
m e et r est or ati o n t ar g ets. P o or s e e d b e d, g o o d s e e d b e d, h er bs a n d s pr u c e s a pli n gs ar e at t h e 
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l o w est p er c e nt c o v ers u n d er t h e r est or ati o n s c e n ari o wit h a n e x cl os ur e a n d t h e pl a nti n g of 
b ot h bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs ( R 9), l e a di n g t o a m or e b al a n c e d a n d di v ers e 
u n d erst or y.     
 
S m all g a p – T h e r a n ki n g of eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ols is t h e s a m e f or s m all g a ps as it 
i s f or l ar g e c a n o p y g a ps wit h t h e e x c e pti o n of r est or ati o n pr ot o c ol R 4, t h e e x cl os ur e 
wit h o ut pl a nti n g ( Fi g ur e 2. 1 2). F or s m all c a n o p y g a ps r est or ati o n pr ot o c ol R 4 is a m or e 
eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ol t h a n R 5, pl a nti n g b ot h b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs u n d er 
a m e di u m r e d u cti o n i n si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e. As wit h t h e l ar g e c a n o p y g a p, 
t h e r est or ati o n s c e n ari os wit h pl a nti n g of b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs u n d er s m all a n d 
m e di u m r e d u cti o ns i n si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e ar e i n eff e cti v e at m e eti n g 
r est or ati o n t ar g ets ( R 1: R 3, R 5; Fi g ur e 2. 1 2). U nli k e t h e l ar g e c a n o p y g a p, pl a nti n g 
b als a m fir u n d er hi g h r e d u cti o ns of m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( R 6) is eff e cti v e i n 
r e cr uiti n g b als a m fir t o t h e c a n o p y a n d i n cr e asi ng s hr u b a b u n d a n c e a n d m o d er at el y 
s u c c essf ul f or r e cr uiti n g bir c h t o t h e c a n o p y wit h bir c h c o m prisi n g 9 % of t h e c a n o p y 
c o m p ar e d t o 1 % i n t h e l ar g e g a ps f or t h e s a m e pr ot o c ol.  
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2. 4  DI S C U S SI O N  
R e d u c e d f or est r e g e n er ati o n i n t h e pr es e n c e of h er bi v or e h y p er -a b u n d a n c e 
hi g hli g hts t h e n e e d f or eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ols es p e ci all y i n t h e f a c e of i n cr e as e d 
r at es of f or est d e gr a d ati o n d u e t o gl o b al c h a n g e dri v ers ( W a d e et al., 2 0 0 3; B arr ett e et al., 
2 0 1 7; B etts et al., 2 0 1 7 ). I us e d a m o difi e d M ar k o v m od el p ar a m et eri z e d wit h m ulti pl e 
d at a s o ur c es t o pr e di ct eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ols u n d er a gr a di e nt of m o os e br o wsi n g 
i nt e nsiti es wit hi n t w o c a n o p y g a p si z es f or b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or ests. M y m o d el 
pr e di ct e d t h at a cti v e r est or ati o n is r e q uir e d i n s e v er el y dist ur b e d f or ests aft er 
o v er br o wsi n g b y h y p er- a b u n d a nt m o os e. F urt h er m or e, m y m o d el pr e di ct e d t h at pl a nti n g 
m or e t h a n j ust t h e f o u n d ati o n s p e ci es is i m p ort a nt t o r est or e t h e f or est t o a si mil ar 
c o m p ositi o n a n d f u n cti o n as t h e hist ori c al r ef er e n c e f or ests  a n d w h at c o m es b a c k d e p e n ds 
o n h a vi n g s uffi ci e nt s e e d s o ur c es.  
M a n y of t h e r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es o bs er v e d fr o m m y m o d el o ut p ut ( Fi g ur e 2. 9 
a n d Fi g ur e 2. 1 0) ar e c o nsist e nt wit h e x p eri m e nt al st u di es i n di c ati n g t h e m o d el c a pt ur e d 
t h e d y n a mi cs of f or est r e g e n er ati o n u n d er si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e r el ati v el y 
w ell. C o nsist e nt wit h fi el d o bs er v ati o n a n d l o n g-t er m d at a c oll e cti o n i n N e wf o u n dl a n d 
( C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 6; Ellis a n d L er o u x, 2 0 1 7) a n d Isl e R o y al e (Kr efti n g, 1 9 7 4; 
R ott er a n d R e b ert us, 2 0 1 4 ), r e g e n er ati v e tr aj e ct ori es ( Fi g ur e 2. 8) i n di c at e a l asti n g eff e ct 
of m o os e o n f or est c o m p ositi o n r es ulti n g i n f ail e d n at ur al r e g e n er ati o n of b als a m fir a n d 
bir c h  w hi c h l e a d t o t h e d e v el o p m e nt of m o os e s pr u c e s a v a n n as. F urt h er m or e, m y m od el 
i n di c at es t h at e v e n wit h t h e r e m o v al of m o os e br o wsi n g as a str ess or ( M), t h e c urr e nt 
st at e of t h e f or est i n l ar g e c a n o p y g a ps is n ot s uffi ci e nt t o n at ur all y r e g e n er at e t o hist ori c 
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f or est c o m p ositi o ns ( Fi g ur e 2. 6). E m piri c al r es e ar c h als o h as f o u n d t h at e v e n aft er t h e 
m o os e p o p ul ati o ns h a v e d e cli n e d fr o m p e a k a b u n d a n c es i n N e wf o u n dl a n d a n d Isl e 
R o y al e, s o m e f or ests ar e eit h er f aili n g t o r e g e n er at e pr o d u ci n g m o os e s pr u c e s a v a n n as or 
r e g e n er ati n g b ut h a v e alt er e d f or est c o m p ositi o n d u e t o t h e l a c k of pr efer e nti all y br o ws e d 
s p e ci es r e g e n er ati o n  a n d a l a c k of a v ail a bl e s e e d s o ur c es  (e. g.,  bir c h, p al at a bl e s hr u bs; 
M er c er a n d M c L ar e n 2 0 0 2; M c L ar e n et al., 2 0 0 4; R ott er a n d R e b ert us, 2 0 1 4 ). Alt h o u g h 
m y si m ul ati o ns i n di c at e t h e f or est is tr a nsiti o ni n g t o a s p ars el y p o p ul at e d c a n o p y wit h 
s pr u c e d o mi n a n c e, m y m o d el als o pr e di ct e d s e e d b e d r esili e n c e t o m o os e o v er br o wsi n g, a 
r es ult s u p p ort e d b y e m piri c al st u di es c o n d u ct e d i n T N N P w h er e s e e d b e d a n d s oil 
pr o p erti es s h o w e d a si mil ar r esili e n c e e v e n i n l ar g e dist ur b e d c a n o p y g a ps ( C h arr o n a n d 
H er m a n ut z, 2 0 1 6; Ellis a n d L er o u x, 2 0 1 7). S e e d b e d r esili e n c e is i m p ort a nt f or p assi v e 
r est or ati o n eff orts a n d m a y m a k e a cti v e r est or ati o n eff orts m or e effi ci e nt a s ti m e 
c o ns u mi n g a n d c ost pr o hi biti v e s oil tr e at m e nts w o ul d n ot b e r e q uir e d.  
R est or ati o n si m ul ati o ns i n di c at e t h at i n l ar g e c a n o p y g a ps ( > 5 h a) p assi v e 
r est or ati o n vi a m o os e r e d u cti o n is a n i ns uffi ci e nt str at e g y f or r e cr uiti n g bir c h a n d b als a m 
fir t o t h e c a n o p y a n d i n cr e asi n g bir c h a n d b als a m fir a b u n d a n c e i n t h e u n d er st or y ( Fi g ur e 
2. 9; Fi g ur e 2. 1 1). T his r e s ult is s u p p ort e d b y e m piri c al lit er at ur e w h er e p as si v e 
r est or ati o n as a str at e g y t o r est or e f or ests dist ur b e d b y h er bi v or y h as h a d mi x e d r es ults, 
wit h n u m er o us st u di es r e p orti n g s u b- o pti m al or f ail e d r est or ati o n aft e r r e d u ci n g h er bi v or y 
( R o y o et al., 2 0 1 0; T a n e nt z a p et al., 2 0 1 1; B e a u c h a m p et al., 2 0 1 3; N uttl e et al., 2 0 1 4). 
T his f ail e d r est or ati o n h a s b e e n attri b ut e d t o s e v er al f a ct ors i n cl u di n g t h e l o ss of k e y 
s p e ci es t hr o u g h s el e cti v e h er bi v or y, t h e l oss of s e e d s o ur c es, alt er e d a bi oti c c o n diti o ns 
a n d t h e d e v el o p m e nt of alt er n at e st a bl e st at es ( D u n c a n a n d C h a p m a n, 1 9 9 9; V er h e y e n 
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a n d H er m y, 2 0 0 1; M c L ar e n et al., 2 0 0 9) . Wit hi n m y si m ul at e d b als a m fir d o mi n a nt 
b or e al f or est, t h e f ail ur e of p assi v e r est or ati o n is li k el y a c o m bi n ati o n of t h e l e g a c y 
eff e ct s of m o os e t hr o u g h t h e d e v el o p m e nt of m o os e s pr u c e s a v a n n as a n d t h e l o c al 
e xtir p ati o n or l oss of s e e d s o ur c es f or bir c h a n d s hr u bs. T his is f urt h er s u p p ort e d b y t h e 
e x cl os ur e si m ul ati o n still di d n ot all o w f or s uffi ci e nt bir c h a n d b als a m fir c a n o p y 
r e cr uit m e nt, w hi c h str o n gl y i n di c at es a cti v e r est or ati o n will b e r e q uir e d wit hi n l ar g e 
c a n o p y g a ps. T his is a n i m p ort a nt fi n di n g t h at s u p p orts N uttl e et al. ( 2 0 1 4) w h o f o u n d 
hist ori c, n ot c urr e nt, u n g ul at e d e nsiti es ar e b ett er i n di c at ors of l o n g- t er m f or est 
c o m p ositi o n. T his i n di c at es p assi v e r est or ati o n w o ul d b e i n eff e cti v e a n d t h at e x cl os ur es 
w o ul d o nl y b e eff e cti v e if pl a c e d pri or t o s e v er e o v er br o wsi n g t o a v oi d t h e l e g a c y eff e ct 
o n pr ef er e nti all y br o ws e d v e g et ati o n.  
T h e l a c k  of s u c c ess of p a ssi v e r est or ati o n i n l ar g e c a n o p y g a ps i n di c at es a cti v e 
r est or ati o n is cr u ci al f or r est ori n g s e v er el y dist ur b e d f or ests wit h h y p er- a b u n d a nt 
u n g ul at es. S e v er al st u di e s h a v e s u g g est e d t h e c o m bi n e d eff orts of p assi v e a n d a cti v e 
r est or ati o n t hr o u g h t h e r e d u cti o n i n h er bi v or es a n d a cti v e m a n a g e m e nt of f or est 
v e g et ati o n ( M c L ar e n et al., 2 0 0 9; R o y o et al., 2 0 1 0; G oss e et al., 2 0 1 1; H u m b er a n d 
H er m a n ut z, 2 0 1 1). Si mil ar t o lit er at ur e s u g g esti o ns, I f o u n d t h e t w o m ost eff e cti v e 
r est or ati o n s c e n ari os f or m e eti n g e a c h of t h e r est or ati o n t ar g ets (i n cr e as e d s hr u b 
a b u n d a n c e, r e- est a blis h m e nt of b als a m fir a n d bir c h i n t h e c a n o p y a n d c a n o p y g a p 
cl os ur e) w as pl a nti n g b al s a m fir a n d bir c h s e e dli n gs aft er i nt e nsi v e r e d u cti o ns i n m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e a n d wit hi n m o os e e x cl os ur es ( Fi g ur e 2. 1 1). S e v er al e m piri c al st u di es 
h a v e r e p ort e d r est or ati o n s u c c ess usi n g s e e dli n g pl a nti n g as a n a cti v e r est or ati o n 
t e c h ni q u e (C ol e et al., 2 0 1 1; O m ej a et al., 2 0 1 1; F a ur e- L a cr oi x et al., 2 0 1 3 ; C h arr o n a n d 
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H er m a n ut z, 2 0 1 7). O n e of t h e criti cis ms of s e e dli n g pl a nti n g is t h at m a n y st u di es o nl y 
f o c us o n pl a nti n g o n e s p e ci es, g e n er all y a f o u n d ati o n s p e ci es or q ui c k gr o wi n g s p e ci es t o 
cl os e t h e c a n o p y g a ps ( C or bi n a n d H oll, 2 0 1 2; P al m a a n d L a ur a n c e, 2 0 1 5). H o w e v e r, 
pl a nti n g o nl y o n e s p e ci es i n l ar g e c a n o p y g a ps c a n pr o d u c e a n e v e n a g e d h o m o g e n o us 
f or est wit h t h e c o nti n u e d f ail e d r e g e n er ati o n of v e g et ati o n t h at h as l asti n g l e g a c y eff e cts 
fr o m h er bi v or es a n d h as t h e p ot e nti al t o h a v e l asti n g a nt hr o p o g e ni c eff e cts o n f or est 
c o m p ositi o n ( C or bi n a n d H oll, 2 0 1 2). M y m o d el r es ults s u p p ort t his n oti o n, as t h e r es ults 
i n di c at e t h at c a n o p y di v ersit y m a y o nl y b e r est or e d if b ot h b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs 
ar e pl a nt e d. As s u c h, r est or ati o n m o d elli n g c o ul d b e us e d  t o ass ess  t h e r e g e n er ati o n 
c a p a cit y of s p e ci es of i nt er est u n d er s e v er al r est or ati o n s c e n ari os t o d et er mi n e w h et h er 
pl a nti n g s e e dli n g of e a c h s p e ci es is r e q uir e d t o r est or e n at ur al e c os yst e m f u n cti o n.  
U nli k e l ar g e c a n o p y g a ps, m o d el si m ul ati o ns pr e di ct t h at s m all c a n o p y g a ps ( < 5 
h a) c a n n at ur all y r e g e n er at e u n d er p assi v e r est or ati o n t hr o u g h r e d u cti o ns i n m o os e 
br o wsi n g i nt e nsit y ( Fi g ur e 2. 1 0). T his r es ult is s u p p ort e d b y C h arr o n a n d H er m a n ut z 
( 2 0 1 6) w h o f o u n d a cti v e r est or ati o n w as n ot r e q uir e d i n s m all c a n o p y g a ps. H o w e v er, 
bir c h a b u n d a n c e i n t h e c a n o p y r e m ai ns r el ati v el y l o w u nl ess a cti v el y r est or e d a n d bir c h 
a n d s hr u bs f ail t o n at ur all y r e g e n er at e u n d er m e di u m a n d hi g h l e v els of m o os e br o wsi n g 
pr ess ur e ( Fi g ur e 2. 1 0). A s s u c h, s m all g a ps m a y n e e d a cti v e r est or ati o n if m o os e 
a b u n d a n c e is n ot pr o p erl y m a n a g e d. B ei n g as pr e vi o us st u di es h a v e s u g g e st e d m o os e ar e 
still a b o v e c arr yi n g c a p a cit y i n N e wf o u n dl a n d, s hr u bs a n d bir c h m a y c o nti n u e t o f ail t o 
r e g e n er at e s u g g esti n g a r e d u cti o n i n m o os e p o p ul ati o n a b u n d a n c e or t h e us e of a cti v e 
r est or ati o n m a y b e r e q uir e d i n s m all g a ps t o e ns ur e bir c h a n d s hr u b p ersist e n c e ( M er c er 
a n d M c L ar e n 2 0 0 2). R es ults i n di c at e t h at wit hi n s m all c a n o p y g a ps p assi v e r est or ati o n 
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vi a m o os e r e d u cti o n pr o d u c es c o m p ar a bl e r es ults t o a cti v e r est or ati o n s c e n ari os asi d e 
fr o m t h e m ultis p e ci es s e e dli n g pl a nti n g wit hi n m o os e e x cl os ur es, w hi c h i n cr e as es bir c h 
c a n o p y r e cr uit m e nt s u bst a nti all y. P assi v e r est or ati o n is oft e n pr ef er e nti al if r es ults ar e 
si mil ar t o a cti v e r est or ati o n as p assi v e r est or ati o n c a n b e m or e c ost eff e cti v e a n d h u m a n 
i nt er v e nti o n is li mit e d ( H oll a n d Ai d e, 2 0 1 1; Z a h a wi et al., 2 0 1 4; C h arr o n a n d 
H er m a n ut z, 2 0 1 6).  
T h e str e n gt hs of m y a p pr o a c h f or r est or ati o n m o d elli n g is t h e i n c or p or ati o n of 
h er bi v or es as a dist ur b a n c e a n d t h e c o m bi n ati o n of m ulti pl e f or est l a y ers i nt o M ar k o v 
m o d els. T h e eff e cts of h er bi v or es o n f or est r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es ar e w ell d o c u m e nt e d 
fr o m s e e d pr e d ati o n b y r o d e nts, s a pli n g o v er br o w si n g b y u n g ul at es t o i ns e ct h er bi v or y o n 
c a n o p y f oli a g e ( A n g elst a m et al., 2 0 0 0; M yst er u d a n d Øst b y e, 2 0 0 4 ; S mit h et al., 2 0 1 0; 
Hi d di n g et al., 2 0 1 3; M a ds e n a n d L öf, 2 0 1 5). As s u c h, it is a n at ur al e xt e nsi o n t o i n cl u d e 
h er bi v or y eff e cts i n r est or ati o n m o d elli n g as h er bi v or es c a n alt er t h e eff e cti v e n ess of 
r est or ati o n pr ot o c ols. T hi s t as k, h o w e v er, h as r ar el y b e e n d o n e (b ut s e e S c hi p p ers et al., 
2 0 1 4: D e J a g er et al., 2 0 1 7). Asi d e fr o m M ar k o v m o d els, w hi c h c a n b e e asil y m o difi e d t o 
r efl e ct h er bi v or y, ot h er s p ati all y e x pli cit si m ul ati o n pl atf or ms s u c h as L A N DI S II ar e 
o pti o ns f or r est or ati o n pl a n ni n g wit h si m ul at e d h er bi v or y ( D e J a g er et al., 2 0 1 7) . T h e d at a 
r e q uir e d t o p ar a m et eri z e a m o d el f or m ulti pl e f or e st l a y ers a n d h er bi v or e i m p a cts c a n b e 
d a u nti n g a n d p er h a ps t hi s u n d erli es t h e r e as o n f or t h e p a u cit y of m o d els. T o cir c u m v e nt 
t h e d at a h u n gr y m o d elli n g a p pr o a c h, I i nt e gr at e d s e v er al d at a s o ur c es fr o m fi el d 
v e g et ati o n s ur v e ys t o a eri al p h ot o gr a p hs t o dr o n e i m a g er y. T e c h n ol o gi c al a d v a n c es will 
f a cilit at e t his ki n d of d at a c oll e cti o n a n d i nt e gr ati o n b y c a pt uri n g b ot h u n d erst or y a n d 
c a n o p y i m a g er y as t hr e e -di m e nsi o n f or est d at a a c q uisiti o n c a p a biliti es e x p a n d ( Ei c h h or n 
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et al., 2 0 1 7; B a g ar a m et al., 2 0 1 8). T his i nt e gr ati o n h as t h e p ot e nti al t o e n h a n c e 
r est or ati o n pl a n ni n g b y all o wi n g e c ol o gist t o d e v el o p m o d els t h at b ett er c a pt ur e n at ur al 
c o m pl e xit y. I n cl usi v e r est or ati o n pr ot o c ols t h at a d dr ess m or e t h a n j ust f o u n d ati o n s p e ci es 
i s cr u ci al f or r est ori n g e c os yst e m f u n cti o n a n d c o ns er vi n g ess e nti al s p e ci e s i m p ort a nt f or 
t h e m ai nt e n a n c e of bi o di v ersit y ( C h a z d o n, 2 0 0 8; H oll a n d Ai d e, 2 0 1 1).     
It is i m p ort a nt t o n ot e t h at t h e a g gr e g at e m a cr o d at a a p pr o a c h us e d h er e is b ot h a n 
a d v a nt a g e a n d a dis a d v a nt a g e of t h e m o d el. T h e us e of m a cr o d at a r e q uir e s s e v er al 
ass u m pti o ns i n or d er t o esti m at e tr a nsiti o n pr o b a biliti es, i n cl u di n g t h e us e of t hr es h ol ds t o 
tr a nsf or m m a cr o d at a i nt o mi cr o d at a ( A p p e n di x H; L e e et al., 1 9 7 0). A n ot h er ass u m pti o n 
t h at h a d t o b e m a d e t o c o m bi n e t h e mi cr o ( a eri al i m a g er y, c a n o p y d at a) a n d m a cr o d at a 
( u n d erst or y, fi el d d at a) i n cl u d e t h e ass u m pti o n t h at all o p e n t o tr e e tr a nsiti on i n a eri al 
i m a g er y w as a tr a nsiti o n of a s a pli n g t o tr e e. Q u alit ati v e p att er ns ar e k e y, n ot q u a ntit ati v e 
p er s e, w h e n e v al u ati n g M ar k o v m o d els ( B al zt er, 2 0 0 0). D es pit e r el ati v el y stri ct m o d el 
ass u m pti o ns, m y s e nsiti vit y a n al ysis d e m o nstr at es t h at t h e q u al it ati v e p att er ns pr e di ct e d 
b y t h e m o d el ar e r o b ust t o v ari ati o ns i n tr a nsiti o n pr o b a biliti es a n d m o d el p ar a m et ers.  
B as e d o n t h e m o d el r es ults m y m a n a g e m e nt r e c o m m e n d ati o ns i n cl u d e 1) 
h er bi v or e p o p ul ati o n m a n a g e m e nt as a pri m ar y g o al wit h a cti v e r est or ati o n u n d ert a k e n i n 
l ar g e c a n o p y g a ps ( > 5 h a) or if i n di c at e d t hr o u g h l o c al s p e ci es e xti n cti o ns or c o nti n u e d 
f ail e d r e g e n er ati o n i n s m all c a n o p y g a ps, 2) a cti v e r est or ati o n t hr o u g h m ulti-s p e ci es 
s e e dli n g pl a nti n g a n d 3) t h e pl a c e m e nt of e x cl os ur es if h er bi v or e p o p ul ati o ns c a n n ot b e 
s uffi ci e ntl y r e d u c e d t o f a cilit at e n at ur al r e g e n er ati o n or s u c c essf ul a cti v e r e st or ati o n. 
M o d els ar e a n i m p ort a nt t o ol t h at c a n ai d i n r est or ati o n pl a n ni n g b y t esti n g r est or ati o n 
s c e n ari os of s yst e ms of i nt er est. H o w e v er, a n y i m pl e m e nt ati o n of m o d els s h o ul d b e 
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c ar ef ull y m o nit or e d a n d d at a s h o ul d b e f e d b a c k i nt o a m o d el u n d er a n a d a pti v e 
m a n a g e m e nt fr a m e w or k  ( W alt ers, 1 9 8 6).  
F ut ur e w or k s h o ul d att e m pt t o i m pr o v e t h e i nt e gr ati o n of m ulti pl e d at a s o ur c es 
a n d us e t his m o d elli n g a p pr o a c h t o si m ul at e r est or ati o n u n d er v ari o us gl o b al c h a n g e 
dri v ers. T h e i m pr o v e d i nt e gr ati o n of d at a c a n b e d o n e b y f urt h er d e v el o pi n g t h e li n k 
b et w e e n s a pli n g t o tr e e gr o wt h i n si m ul ati o n m o d elli n g or b y f o c usi n g o n mi cr o d at a 
s o ur c es. F or e x a m pl e, r e c e nt Li D A R a d v a n c es all o w f or t hr e e -di m e nsi o n al f or est i m a g er y 
t h at c a pt ur es b ot h t h e c a n o p y a n d u n d erst or y v e g et ati o n w hi c h all o w e d Ei c h h or n et al. 
( 2 0 1 7) t o d et er mi n e t h e eff e cts of d e er o n f or est str u ct ur e i n U K w o o dl a n ds . T h e a bilit y t o 
c al c ul at e tr a nsiti o n pr o b a biliti es f or all f or est v e g et ati o n l a y ers wit h mi cr o d at a w o ul d 
si g nifi c a ntl y e n h a n c e t h e m o d els pr e di cti v e p o w er. I n a d diti o n, si m ul ati n g gl o b al c h a n g e 
dri v ers c a n i m pr o v e r est or ati o n pl a n ni n g b y i n c or p or ati n g t h e eff e cts of e n vir o n m e nt al 
c h a n g e o n r est or ati o n pr ot o c ols t o d et er mi n e r est or ati v e s u c c ess u n d er v ari o us c o n diti o ns, 
i n cl u di n g, b ut n ot li mit e d t o, i n cr e as e d t e m p er at ur e, alt er e d pr e ci pit ati o n a n d i n cr e as e d 
fir e fr e q u e n c y ( d e Gr o ot et al., 2 0 1 3; Tr u m b or e et al., 2 0 1 5; Li é n ar d & Stri g ul, 2 0 1 6). 
D et er mi ni n g t h e eff e cti v e n ess of r est or ati o n pr ot o c ols i n t h e f a c e of gl o b al c h a n g e is of 
i n cr e asi n g i nt er est f or r est or ati o n bi ol o gist a n d p oli c y m a k ers t o e ns ur e r est or ati o n 
pr ot o c ols m e et r est or ati o n t ar g ets a n d r es o ur c es ar e u s e d  eff e cti v el y ( P al m a a n d 
L a ur a n c e, 2 0 1 5; Tr u m b or e et al., 2 0 1 5 ). B y d e v el o pi n g a m o d el t h at i n c or p or at es t h e 
eff e cts of h er bi v or y o n r e st or ati o n s u c c ess eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ols c a n b e i d e ntifi e d 
f or s e v er el y d e gr a d e d s yst e ms a n d c a n s u p p ort e m piri c al st u di es t o ai d i n r e st or ati o n 
pl a n ni n g. B y c o m bi n g e x p eri m e nt al a n d m o d elli n g st u di es r est or ati o n pr ot o c ols c at er e d 
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t o w ar ds s yst e ms of r est or ati v e i nt er est c a n b e d e v el o p e d ai di n g i n t h e ti m el y a n d c ost-
eff e cti v e r est or ati o n of d e gr a d e d l a n ds c a p es.  
 7 0  
 
 
 
 
 
T a bl e 2. 1.  St at es us e d i n M ar k o v m o d el t o i n c or p or at e e a c h f or est l a y er. 
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T a bl e 2. 2 . B as eli n e m o d el  d e v el o p e d wit h t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es f or all v e g et ati o n 
l a y ers wit hi n t h e b or e al f or est. Tr a nsiti o n pr o b a biliti es w er e c al c ul at e d usi n g fi el d d at a 
fr o m T err a N o v a N ati o n al P ar k ( N e wf o u n dl a n d, C a n a d a) a n d fi el d d at a a n d a eri al 
i m a g er y fr o m N at ur e C ons er v a n c y C a n a d a’s S al m o ni er pr o p ert y ( N e wf o u n dl a n d, 
C a n a d a) ( Fi g ur e 1). As p er M ar k o v m o d el r estri cti o ns, e a c h r o w s u ms t o 1 a n d e a c h 
tr a nsiti o n pr o b a bilit y is n o n- n e g ati v e. B ol d e d tr a n siti o n pr o b a biliti es r e pr es e nt s elf-
r e pl a c e m e nt pr o b a biliti es. G o o d s e e d b e d ( S B), p o or s e e d b e d ( S B B), h er b a c e o us ( H), 
s hr u bs ( S H), bir c h s a pli n gs ( Y B S), br o ws e d bir c h s a pli n gs ( Y B S M), b als a m fir ( B F S), 
br o ws e d b als a m fir s a pli n gs ( B F S M), s pr u c e s a pli n gs ( B S S), bir c h tr e es ( Y B), b als a m fir 
tr e es ( B F) a n d s pr u c e tr e es ( B S). S ee t e xt f or d et ails.  
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T a bl e 2. 3.  T h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es t h at w er e n e g ati v el y aff e ct e d b y m o os e w er e 
m ulti pli e d b y M w hil e p o siti v el y aff e ct e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es w er e d e cr e as e d t hr o u g h 
pr o p orti o n al all o c ati o n. Si m ul ati o ns w er e r u n wit h i n cr e as i n g M ( 0. 0 0 1, 0. 1, 0. 2, 0. 3, 0. 4, 
0. 5, 0. 6, 0. 7, 0. 8, 0. 9 a n d 1), si m ul ati n g a d e cr e as e i n br o wsi n g pr ess ur e w h er e M = 0. 0 0 1 
i s s e v er e si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e a n d M = 1 is n o si m ul at e d br o wsi n g pr ess ur e.  
 
Eff e ct of M o os e  T r a n siti o n P r o b a biliti es  
P ositi v e  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆  
N e g ati v e  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐻𝐻 , 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐻𝐻 ,𝑆𝑆 𝐻𝐻 , 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,  𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵  
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T a bl e 2. 4.  P ositi v el y a n d n e g ati v el y w ei g ht e d tr a n siti o n pr o b a biliti es w er e b al a n c e d 
a g ai nst all ot h er tr a nsiti o n pr o b a biliti es wit hi n t h e r o w t hr o u g h pr o p orti o n al all o c ati o n. I n 
l ar g e c a n o p y g a ps p ositi v el y w ei g ht e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es w er e m ulti pli e d b y 1. 5 
( Gf 3) a n d n e g ati v el y w ei g ht e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es w er e m ulti pli e d b y 0. 5 ( Gf 2). I n 
s m all c a n o p y g a ps t h e p o siti v el y w ei g ht e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es w er e m ulti pli e d b y 1. 5 
( Gf 1).  
 
G a p Si z e   P ositi v el y W ei g ht e d 
T r a n siti o n P r o b a biliti es  
N e g ati v el y W ei g ht e d T r a n siti o n 
P r o b a biliti es  
L ar g e  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,  𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝  
S m all  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,  𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝐻𝐻 𝑝𝑝  
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T a bl e 2. 5.  T h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es t h at w er e p ositi v el y aff e ct e d b y r est or ati o n w er e 
m ulti pli e d b y R P K  w hil e t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es t h at w o ul d b e n e g ati v el y aff e ct e d 
w er e d e cr e as e d t hr o u g h pr o p orti o n al all o c ati o n. I n l ar g e c a n o p y g a ps R P L = 2 a n d i n s m all 
c a n o p y g a ps R P S = 1. 3. S e e A p p e n di x E f or m or e i nf or m ati o n o n t h e r est or ati o n p ar a m et er 
( RP K ).  
 
R est o r ati o n   P ositi v el y W ei g ht e d T r a n siti o n P r o b a biliti es  
P ositi v e  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,  𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝  
N e g ati v e  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,  𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑝𝑝 , 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐻𝐻 ,  𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,  𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑝𝑝 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,  𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌  
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T a bl e 2. 6 . D es cri pti o n of r est or ati o n s c e n ari os si m ul at e d i n l ar g e a n d s m all c a n o p y g a ps 
b y w ei g hti n g t h e M ar k o v m o d el tr a nsiti o n pr o b a biliti es.  T h e i nt e nsit y of m o os e br o wsi n g 
pr ess ur e d e cr e as es as t h e v al u e of M i n cr e as es. S p e cifi c all y,  M = 0. 0 0 1 is s e v er e m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e, M = 0. 8 is l o w m o os e br o wsi n g pr ess ur e a n d M = 1 is n o m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e. 
M o os e b r o w si n g p r ess u r e  S e e dli n g pl a nti n g  R est o r ati o n 
s c e n a ri o  
M = 0. 0 0 1  N o pl a nti n g  R 0 1  
M = 0. 1  B al s a m fir s e e dli n gs  R 1  
B als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs  R 2  
M = 0. 4 5  B als a m fir s e e dli n gs  R 3  
B als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs  R 5  
M = 0. 8  B als a m fir s e e dli n gs  R 6  
B als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs  R 8  
M = 1  
 
N o pl a nti n g  R 4  
B als a m fir s e e dli n gs  R 7  
B als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs  R 9  
1  R est or ati o n s c e n ari o R 0 i s t h e l a r g e g a p m o d el wit h n o r est or ati o n. T h e m o d el r efl e cts t h e f or est d y n a mi c 
u n d er s e v er e m o o s e br o wsi n g pr ess ur e a n d w as us e d t o c o m p ar e t o t h e r est or ati o n s c e n ari o s t o d et er mi n e 
c h a n g es i n f or est c o m p o siti o n a n d r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es aft er si m ul ati n g r est or ati o n.    
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T a bl e 2. 7 . R est or ati o n s c e n ari o eff e cti v e n ess f or m e eti n g e a c h of t h e r est or ati o n t ar g ets i n 
l ar g e c a n o p y g a ps. T h e t ar g ets us e d i n cl u d e t h e cl os ur e of c a n o p y g a ps aft er dist ur b a n c e 
( Cl os e d c a n o p y), t h e r e est a blis h m e nt of bir c h i n t h e c a n o p y ( Bir c h r e cr uit m e nt), t h e 
r e est a blis h m e nt of b als a m fir i n t h e c a n o p y a n d u n d erst or y ( B als a m fir r e cr uit m e nt) a n d 
t h e r e est a blis h m e nt of s hr u bs i n t h e u n d erst or y/ u n d erst or y di v ersit y ( U n d er st or y 
di v ersit y/ S hr u b r e cr uit m e nt). T h es e r est or ati o n t ar g ets ar e b as e d o n hist ori c r ef er e n c e 
e c os yst e m c o m p ositi o n  a n d s u g g est e d i n di c at ors of r est or ati o n s u c c ess a c c or di n g t o t h e 
S E R Pri m er of E c ol o gi c al R est or ati o n ( S E R , 2 0 0 4). T h e t ar g ets w er e d e v el o p e d t o ai d i n 
r est or ati o n pr ot o c ol ass ess m e nt w h er e s u c c essf ul r est orati o n pr ot o c ols w o ul d r est or e 
e c os yst e m f u n cti o n r at h er t h a n r e pli c at e e x a ct hist ori c al s yst e ms. As s u c h, r est or ati o n 
t ar g ets w er e c o nsi d er e d m et b as e d o n a pr es e n c e/ a bs e n c e b asis o p p os e d t o e x a ct v al u es 
wit h t h e e x c e pti o n of c a n o p y cl os ur e , w hi c h w as b as ed o n t h e c a n o p y pr o p orti o n al c o v er 
e q u al t o or gr e at er t h a n t h e c a n o p y pr o p orti o n al c o v er f or s m all c a n o p y g a ps u n d er l o w 
br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 9). S e e T a bl e 2. 6 f or r est or ati o n s c e n ari o d et ails.  
 
R est o r ati o n 
s c e n a ri o  
Cl os e d 
c a n o p y 
Bi r c h 
r e c r uit m e nt  
B als a m fi r  
r e c r uit m e nt   
U n d e rst o r y 
di v e rsit y / 
S h r u b 
r e c r uit m e nt  
R 1  N o  N o  N o  N o  
R 2  N o  N o  N o  N o  
R 3  N o  N o  Y es  Y es  
R 4  N o  Y es  Y es  Y es 1  
R 5  N o  Y es  Y es  Y es  
R 6  N o  N o  Y es  Y es  
R 7  Y es  Y es  Y es 2  Y es  
R 8  Y es  Y es  Y es  Y es  
R 9  Y es  Y es 3  Y es  Y es 4  
1  M o st eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari o f or s hr u b p er c e nt c o v er  
2  M o st eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari o f or b als a m fir c a n o p y r e cr uit m e nt  
3 M o st eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari o f or bir c h c a n o p y r e cr uit m e nt  
4  M o st eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari o f or c a n o p y cl o s u r e  
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Fi g u r e 2. 1.  T h e l o c ati o n s of 2 0 1 6 fi el d pl ots ( gr e e n) a n d t h e a d diti o n al pl ots s a m pl e d i n 
2 0 1 8 ( y ell o w) o n t h e S al m o ni er pr o p ert y wit hi n t h e A v al o n F or est E c or e gi o n 
( N e wf o u n dl a n d, C a n a d a).  
 
S al m o ni er 
Pr o p ert y  
 7 8  
 
Fi g u r e 2. 2.  B als a m fir d o mi n a nt b or e al f or est di a gr a m f or all 1 2 st at es i n c or p or at e d i n t h e 
m o difi e d M ar k o v m o d el. St at es fr o m l eft t o ri g ht, t o p t o b ott o m: S e e d b e d ( S B; e. g.,  
f e at h er m oss), h er b a c e o us (H; e. g.,  b u n c h b err y, C o r n us c a n a d e nsis ), bir c h s a pli n gs 
( Y B S), b als a m fir s a pli n gs ( B F S), s pr u c e s a pli n gs ( B S S), b als a m fir tr e es ( B F), p o or 
s e e d b e d ( S B B; e. g.,  d e ci d u o us l e af litt er), s hr u b (S H; e. g., r e d m a pl e, A c er r u br u m ), 
br o ws e d bir c h s a pli n gs ( Y B S M), br o ws e d b als a m fir s a pli n gs ( B F S M), bir c h tr e es ( Y B) 
a n d s p r u c e tr e es ( B S).  
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 Fi g u r e 2. 3. Fl o w di a gr a m of m o d el d e v el o p m e nt fr o m t h e i niti al 
b as eli n e m o d el  (tr a nsiti o n m atri x) t o t h e r est or ati o n s c e n ari os 
t est e d o n e a c h g a p si z e. M o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M), l ar g e g a p 
d y n a mi cs ( Gf 2, Gf 3) a n d s m all g a p d y n a mi cs ( Gf 1) ar e 
p ar a m et ers us e d t o w ei g ht t h e m o d el b as e d o n a d di n g t h es e 
a d diti o n al c o m p o n e nts. N ot e, f or t h e first 1 0 0 ti m e st e ps, e a c h 
r est or ati o n s c e n ari os ( gr e e n b o x es) w as r u n at M = 0. 0 0 1 i n l ar g e 
a n d s m all c a n o p y g a ps pri or t o a d di n g r est or ati o n s c e n ari os a n d 
i n cr e asi n g M f or t h e fi n al 1 0 0 ti m e st e ps.  
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Fi g u r e 2. 4.  A eri al p h ot o s of t h e S al m o ni er pr o p ert y s h o wi n g t h e l a c k of r e g e n er ati o n 
wit hi n a si z e a bl e c a n o p y g a p. A) A eri al p h ot o fr o m 2 0 0 8 s h o wi n g t h e S al m o ni er pr o p ert y 
b or d er, o utli n e d i n bl a c k, a n d t h e l ar g e c a n o p y g a p, cir cl e d i n w hit e. B) A n a eri al p h ot o of 
t he S al m o ni er pr o p ert y fr o m 1 9 9 6 z o o m e d i n o n t h e l ar g e c a n o p y g a p s h ortl y aft er s e v er e 
dist ur b a n c e. C) A n a eri al p h ot o of t h e S al m o ni er pr o p ert y fr o m 2 0 0 9 s h o wi n g t h e l ar g e 
c a n o p y g a p h as f ail e d t o r e g e n er at e a n d h as e x p a n d e d i n si z e. As s u g g est e d b y m o d el 
r es ults, this l o c ati o n will r e q uir e a cti v e r est or ati o n.  
 
S al m o ni er 
Pr o p ert y  
B)  C)  
A)  
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Fi g u r e 2. 5.  C o n c e pt u al di a gr a m of t h e f o ur d at a s o ur c es, a) S al m o ni er a eri al p h ot os b) 
T err a N o v a N ati o n al P ar k fi el d d at a c) S al m o ni er dr o n e i m a g es a n d d) S al m o ni er fi el d 
d at a. C ol o urs i n t h e t a bl e c orr es p o n d t o w hi c h d at a s o ur c e is us e d t o c al c ul at e t h e 
c orr es p o n di n g tr a nsiti o n pr o b a bilit y. Tr a nsiti o ns wit h d u al c ol o urs i n di c at e tr a nsiti o ns 
t h at w er e c al c ul at e d usi n g m ulti pl e d at a s o ur c es. U n d erst or y tr a nsiti o n pr o b a biliti es w er e 
c al c ul at e d b y tr a nsf or mi n g m a cr o fi el d d at a fr o m 1 9 9 8 – 2 0 1 0 i nt o mi cr o d at a t hr o u g h t h e 
us e of a d e cisi o n tr e e (s e e A p p e n di x H ). St at e c h a n g es b et w e e n e a c h d at a c oll e cti o n y e ar 
w er e us e d t o c al c ul at e tr a nsiti o n pr o b a biliti es. C a n o p y tr a nsiti o n pr o b a biliti es w er e 
c al c ul at e d b y gri d di n g a n d i d e ntif yi n g st at e c h a n g es b et w e e n e a c h gri d c ell f or  e a c h a eri al 
p h ot o.   
 
 
 
 
 
 
 
 
2 0 0 9  
1 9 6 9  
𝑝𝑝  
a)  b)  
c) d) 
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 Fi g u r e 2. 6.  C o m p ositi o n al c h a n g es i n S al m o ni er pr o p ert y f or a) 1 9 6 9, b) 1 9 7 8, c) 1 9 8 5, 
d) 1 9 9 5 a n d e) 2 0 0 9. Gr e e n = c o nif er, bl u e = bir c h a n d r e d = o p e n. T h e a m o u nt of bir c h tr e es 
i n th e c a n o p y h as d e cr e as e d b y 3 5 % a n d t h e a m o u nt of o p e n c a n o pi e d p at c h es wit hi n t h e 
pr o p ert y h as i n cr e as e d b y 1 3 6 %.  
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Fi g u r e 2. 7.  St ati o n ar y di stri b uti o n f or t h e b as eli n e b or e al f or est r e g e n er ati o n m o d el. T h e 
b as eli n e m o d el is a st ati o n ar y M ar k o v m o d el wit h o ut t h e tr a nsiti o n pr o b a bilit y w ei g hts 
f or m o os e br o wsi n g pr es s ur e ( M = 1, n o br o wsi n g) a n d g a p s p e cifi c r e g e n er ati o n. T h e 
st ati o n ar y distri b uti o n s h o ws t h e e q uili bri u m distri b uti o n of t h e f or est if m o os e w er e t o b e 
r e m o v e d fr o m t h e s yst e m. St ati o n ar y distri b uti o ns ar e c al c ul at e d t hr o u g h ei g e n v e ct or 
a n al ysis b as e d o n t h e tr a nsiti o n m atri x ( T a bl e 2. 2). G o o d s e e d b e d ( S B), p o or s e e d b e d 
( S B B), h er b a c e o us ( H), s hr u bs ( S H), bir c h s a pli n gs ( Y B S), br o ws e d bir c h s a pli n gs 
( Y B S M), b als a m fir ( B F S), br o ws e d b als a m fir s a pli n gs ( B F S M), s pr u c e s a pli n gs ( B S S), 
bir c h tr e es ( Y B), b als a m fir tr e es ( B F) a n d s pr u c e tr e es ( B S).  
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Fi g u r e 2. 8.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of v e g et ati o n l a y ers i n l ar g e b or e al f or est c a n o p y 
g a ps u n d er a n i n cr e asi n g m o os e br o wsi n g pr ess ur e (l o w = 0. 9, hi g h = 0. 0 0 1). Br o wsi n g 
pr ess ur e r a n g es b et w e e n 0. 0 0 1 ( hi g h) t o 0. 9 (l o w) a n d w e si m ul at e d i n cr e m e nts of 0. 1 
fro m 0. 9 t o 0. 1 a n d b y 0. 0 9 9 f or 0. 1 t o 0. 0 0 1. R e g ar dl ess of m o os e br o wsi n g pr ess ur e t h e 
f or est f ails t o r e g e n er at e, r es ulti n g i n a p ersist e nt o p e n c a n o pi e d s yst e m. At a l o w l e v el of 
br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 7) bir c h b e gi ns t o e m er g e i n t h e c a n o p y ( bir c h pr o p o rti o n al 
c o v er > 0. 0 0 5) i n di c at e d b y a n ast eris k ( *). A cti v e r est or ati o n pr ot o c ols ar e r e q uir e d t o 
cl os e t h e g a p a n d i n cr e as e bir c h a n d b als a m fir r e cr uit m e nt t o t h e c a n o p y. T h e 
pr o p orti o n al c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h 
br o wsi n g pr ess ur e at t h e 1 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p.  
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Fi g u r e 2. 9.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of v e g et ati o n l a y ers i n s m all b or e al f or est c a n o p y 
g a ps ( < 5 h a) u n d er a n i n cr e asi n g m o os e br o wsi n g pr ess ur e. Br o wsi n g pr ess ur e r a n g es 
b et w e e n 0. 0 0 1 ( hi g h) t o 0. 9 (l o w) a n d w e si m ul at e d i n cr e m e nts of 0. 1 fr o m 0. 9 t o 0. 1 a n d 
b y 0. 0 9 9 f or 0. 1 t o 0. 0 0 1. R e d u ci n g br o wsi n g pr es s ur e fr o m a hi g h ( M = 0. 0 0 1) t o l o w 
l e v el of br o wsi n g ( M = 0. 8, M = 0. 9) cl os es t h e c a n o p y a n d s u c c essf ull y r e cr uits b als a m fir 
i nt o t h e c a n o p y. If br o wsi n g pr ess ur e is r e d u c e d t o t h e l o w est v al u e of br o w s e ( M = 0. 9) 
1 1. 1 % of t h e c a n o p y will b e bir c h, ot h er wis e t h e p er c e nt of bir c h i n t h e c a n o p y is l ess 
t h a n 1 0 %, wit h bir c h f aili n g t o r e cr uit at m e di u m a n d hi g h l e v els of br o ws e. At a m e di u m 
l e v el of br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4) bir c h b e gi ns t o e m er g e i n t h e c a n o p y ( bir c h 
pr o p orti o n al c o v er > 0. 0 0 5) i n di c at e d b y a n ast eris k (*). T h er e is d o u bl e t h e a m o u nt of 
c a n o p y pr o p orti o n al c o v er, r e pr es e nti n g t h e l e v el of c a n o p y cl os ur e, i n t his s m all c a n o p y 
g a p c o m p ar e d t o t h e l ar g e c a n o p y g a p ( Fi g ur e 2. 8). T h e pr o p orti o n al c o m p ositi o n 
c al c ul ati o ns  ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h br o wsi n g pr ess ur e at t h e 
1 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p.  
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Fi g u r e 2. 1 0.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of t h e b or e al f or est u n d er ni n e a cti v e r est or ati o n 
s c e n ari os i n l ar g e c a n o p y g a ps. R est or ati o n s c e n ari os ar e l a b el e d R 1 t hr o u g h R 9, i n 
as c e n di n g or d er of eff e cti v e n ess f or r e a c hi n g r est or ati o n t ar g ets; R 1, pl a nti n g b als a m fir 
s e e d li n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1); R 2, pl a nti n g bir c h a n d b als a m 
fir s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1);  R 3, pl a nti n g b als a m fir 
s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 4, pl a ci n g a n e x cl os ur e 
wit h n o pl a nti n g ( M = 1); R 5, pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 6, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e 
br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 7, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1); R 8, 
pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 9, 
pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1). T h e m ost eff e cti v e 
r est or ati o n s c e n ari o b as e d o n r est or ati o n t ar g ets is R 9. T his s c e n ari o h as t h e l ar g est 
c a n o p y r e cr uit m e nt of bir c h, l ar g est c a n o p y cl os ur e, s e c o n d l ar g est b als a m fir r e cr uit m e nt 
a n d t h e m ost b al a n c e d r ati o of h er bs, s hr u bs a n d s a pli n gs wit hi n t h e u n d erst or y. T h e 
pr o p orti o n al c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h 
r est or ati o n str at e g y at t h e 2 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p.  
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Fi g u r e 2. 1 1.  M e a n c h a n g e ( +/ -  S D) i n pr o p orti o n al p er c e nt c o v er f or e a c h v e g et ati o n 
l a y er b et w e e n R 0 (s e v er e m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1) wit h n o si m ul at e d 
r est or ati o n) a n d all ni n e r est or ati o n s c e n ari os i n l ar g e c a n o p y g a ps ( R 1 t o R 9, s e e T a bl e 
2. 3 ). P ositi v e v al u es i n di c at e a n i n cr e as e a n d n e g ati v e v al u es i n di c at e a d e cr e as e i n 
pr o p orti o n al p er c e nt c o v er. R est or ati o n t ar g ets ai m t o i n cr e as e m e a n pr o p orti o n al p er c e nt 
c o v er of s hr u bs ( S H), bir c h s a pli n gs ( Y B S), b als a m fir s a pli n gs ( B F S), bir c h tr e es ( Y B) 
a n d b als a m fir tr e es  ( Y B). T h e l ar g est i n cr e as es i n m e a n pr o p orti o n al p er c e nt c o v er f or 
e a c h of t h e v e g et ati o n l a y er s of i nt er est b as e d o n r est or ati o n t ar g ets i n di c at es t h e m ost 
eff e cti v e r est or a ti o n pr ot o c ol f or t h at i n di vi d u al v e g et ati o n l a y er. F or i nst a n c e, t h e m ost 
eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari o f or s hr u bs is R 4 w hil e t h e m ost eff e cti v e r est or ati o n 
pr ot o c ol f or bir c h is R 9. S e e T a bl e 2. 3 f or r est or ati o n s c e n ari o d et ails. T h e c h a n g e i n 
pr o p orti o n al p er c e nt c o v er w as c al c ul at e d usi n g t h e pr o p orti o n al c o v er f or e a c h of t h e 5 0 0 
si m ul ati o ns f or e a c h r est or ati o n str at e g y at t h e 2 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p.  
 
 8 8  
 
 
 
 
 
Fi g u r e 2. 1 2.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of t h e b or e al f or est u n d er ni n e r est or ati o n 
s c e n ari os i n s m all c a n o p y g a ps. R est or ati o n s c e n ari os ar e l a b el e d R 1  t hr o u g h R 9, i n 
as c e n di n g or d er of eff e cti v e n ess f or r e a c hi n g r est or ati o n t ar g ets; R 1, pl a nti n g b als a m fir 
s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1); R 2, pl a nti n g bir c h a n d b als a m 
fir s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1);  R 3, pl a nti n g b als a m fir 
s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 5, pl a nti n g bir c h a n d 
b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 4, pl a ci n g a n 
e x cl os ur e wit h n o pl a nti n g ( M = 1); R 6, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e 
br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 7, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1); R 8, 
pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 9, 
pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1). T h e  pr o p orti o n al 
c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h r est or ati o n 
str at e g y at t h e 2 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p  
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C H A P T E R 3: S U M M A R Y A N D C O N C L U SI O N  
D e gr a d e d f or ests ar e f aili n g t o n at ur all y r e g e n er at e o n a gl o b al s c al e i n p art d u e t o 
h y p er - a b u n d a nt h er bi v or es w hi c h s e v er el y o v er br o ws e a n d gr a z e f or est v e g et ati o n 
( P erss o n et al., 2 0 0 0; W a d e et al ., 2 0 0 3; B arr ett e et al ., 2 0 1 7; B et ts et al ., 2 0 1 7). Wit h 
i n cr e asi n g pr ess ur e o n f or est e d e c os yst e ms fr o m gl o b al c h a n g e dri v ers t h e n e e d f or 
eff e cti v e f or est r est or ati o n is cr u ci al t o r est or e a n d pr es er v e e c os yst e m h e alt h a n d 
f u n cti o n (K ur z et al. , 2 0 0 8; M orit z et al., 2 0 1 2; d e Gr o ot et al ., 2 0 1 3). O n t h e Isl a n d of 
N e wf o u n dl a n d m o os e s el e cti v el y br o ws e p al at a bl e s p e ci es i n cl u di n g b als a m  fir, y ell o w, 
a n d w hit e bir c h a n d a v ari et y of s hr u bs r es ulti n g i n t h e l oss of t h e a d v a n c e d r e g e n er ati o n 
of fir s a pli n gs a n d t h e d e v el o p m e nt of alt er n ati v e st a bl e st at es i n s e v er el y br o ws e d f or est 
p at c h es  (i. e., s pr u c e m o o s e s a v a n n a) ( M c L ar e n et al ., 2 0 0 4; G oss e et al., 2 0 1 1). O n c e 
t h es e alt er n ati v e st a bl e st at es h a v e b e e n e nt er e d i nt er v e nti o n is r e q uir e d t o r est or e t h e 
e c os yst e m  ( C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 7).  
S e v er al st u di es h a v e r e p ort e d v ar yi n g d e gr e es of r est or ati o n s u c c ess f or t h e s a m e 
r est or ati o n pr ot o c ols us e d wit hi n u niq u e f or est e c os yst e ms ( M a ds e n a n d  L öf, 2 0 0 5; C ol e 
et al., 2 0 1 1; G oss e et al., 2 0 1 1; P al m a a n d L a ur a n c e, 2 0 1 5) . Wit h t h e v ari a bilit y i n 
r est or ati o n s u c c ess d e p e n d e nt o n l o c al f or est c o n diti o ns e x p eri m e nt al st u di es ar e h e a vil y 
r eli e d o n t o d et er mi n e w hi c h r est or ati o n pr ot o c ols t o us e wit hi n u ni q u e d e gr a d e d 
l a n ds c a p es (P al m a a n d L a ur a n c e, 2 0 1 5) . E x p eri m e nt al st u di es ar e oft e n s h ort t er m a n d d o 
n ot c a pt ur e t h e f ull eff e ct of r est or ati o n pr ot o c ols o n f or est c o m p ositi o n, p ot e nti all y 
l e a di n g t o a l a c k of di v er sit y or f ail e d r est or ati o n if e n vir o n m e nt al v ari a bilit y is n ot t a k e n 
i nt o a c c o u nt. I n m y t h esi s, I us e d a v ail a bl e d at a t o d e v el o p a m o d el t o ai d i n r est or ati o n 
 1 0 3  
pl a n ni n g. M y  s p e cifi c o bj e cti v es w er e t o d e v el o p a tr a nsiti o n m o d el t h at c a n i) i d e ntif y 
c urr e nt r e g e n er ati o n tr e n ds wit hi n t h e N e wf o u n dl a n d b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or est, 
ii) si m ult a n e o usl y e x a mi n e t h e eff e cts of m o os e o n s e e d b e d, h er b a c e o us, s hr u b a n d 
c a n o p y v e g et ati o n a b u n d a n c e a n d iii) e v al u at e t h e eff e cti v e n ess of a s uit e of pr ot o c ols t o 
r est or e b ot h t h e u n d erst or y a n d c a n o p y di v ersit y a n d r e- est a blis h b als a m fir i n t h e c a n o p y. 
M y m aj or c o ntri b uti o ns i n cl u d e:  
 
1.  T h e d e v el o p m e nt of a m o d el p ar a m et eri z e d wit h a g gr e g at e d at a f or si m ul ati n g 
b or e al f or est d y n a mi cs o n t h e isl a n d of N e wf o u n dl a n d. T his m o d el c a pt ur e d 
t h e d y n a mi cs of b ot h f or est u n d erst or y a n d c a n o p y, a k e y as p e ct oft e n 
o v erl o o k e d i n r e g e n er ati o n a n d r est or ati o n r es e ar c h 
2.  T h e e v al u ati o n of a s uit e of r est or ati o n s c e n ari os f or m y st u d y s yst e m. 
S p e cifi c m o d el pr e di cti o ns r e g ar di n g eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ols ar e: 
a.  C urr e nt r e g e n er ati o n tr e n ds of m y st u d y s yst e m i n di c at e t h at bir c h m a y 
c o nti n u e t o d e cli n e u nl es s a cti v el y r est or e d vi a pl a nti n g  
b.  Pl a nti n g of m or e t h a n o n e f o u n d ati o n s p e ci es m a y b e  r e q uir e d i n 
s e v er el y d e gr a d e d l a n ds c a p es  
c.  Bi o di v ersit y m a y  n ot i n cr e as e f oll o wi n g f o u n d ati o n s p e ci es r est or ati o n 
f or s p e ci es s us c e pti bl e t o h er bi v or y  
d.  E x cl os ur es wit h m ulti pl e s p e ci es s e e dli n g pl a nti n g m a y b e  t h e m ost 
eff e cti v e pr ot o c ol f or r est ori n g s hr u bs, b als a m fir a n d bir c h  
 
 1 0 4  
Fi n di n gs b y C h arr o n a n d H er m a n ut z ( 2 0 1 7) as w e ll as H u m b er a n d H er m a n ut z 
( 2 0 1 1) s u p p ort m y m o d el pr e di cti o ns w h er e s e e dli n g pl a nti n g is b eli e v e d t o b e t h e m ost 
eff e cti v e pr ot o c ol f or r est ori n g f o u n d ati o n s p e ci es. F urt h er m or e, m y r es ults s h o w e d 
e c os yst e m r esili e n c e i n di c at e d b y t h e p ersist e n c e of g o o d q u alit y s e e d b e d r e g ar dl ess of 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e a n d c a n o p y g a p si z e si mil ar t o fi n di n gs fr o m C h arr o n a n d 
H er m a n ut z ( 2 0 1 6) a n d Ellis a n d L er o u x ( 2 0 1 7).   
T h e r est or ati o n of d e gr a d e d f or ests is cr u ci al f or v ari o us r e as o ns i n cl u di n g, 
i n cr e asi n g f or est r esili e n c e t o cli m at e c h a n g e, c ar b o n s e q u estr ati o n, pr ot e cti o n of s p e ci es 
at ris k a n d f or s o ci et al i nt er ests ( G a ut hi er et al., 2 0 1 5; Tr u m b or e et al., 2 0 1 5; S c h mit z et 
al., 2 0 1 8; W ats o n et al., 2 0 1 8) . H y p er- a b u n d a n c e of m o os e h as c as c a di n g i m p a cts o n 
v ari o us s p e ci es ( S u o mi n e n  et al ., 2 0 0 8; R a e  et al. , 2 0 1 4). F or e x a m pl e, t h e d e cli n e i n 
u n d erst or y v e g et ati o n a n d i n cr e as e i n n o n -n ati v e v e g et ati o n r e d u c es gr o u n d n esti n g 
m at eri al a n d d e cr e as es i n art hr o p o d a b u n d a n c e, w hi c h t h e n c a us e s r e d u c e d a b u n d a n c e of 
gr o u n d n esti n g a n d i ns e cti v or o us bir ds ( R a e  et al. , 2 0 1 4). T h e d e cli n e of bir c h wit hi n t h e 
f or est c a n r e d u c e t h e a v ail a bl e mi cr o h a bit ats, w hi c h c a n l e a d t o d e cli n es i n li c h e n 
di v ersit y ( B o u dr e a ult et al., 2 0 0 2; M c L ar e n et al ., 2 0 0 4). F urt h er, s hifti n g t o w ar ds 
h o m o g e n o us f or est st a n d s i n cr e as es f or est s us c e pti bilit y t o l ar g e dist ur b a n c es 
e x a c er b ati n g t h e d e gr a d ati o n of t h e s yst e m ( Tr u m b or e et al., 2 0 1 5) . As s u c h, th e 
d e v el o p m e nt of eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari os is of p arti c ul ar i nt er est t o a g e n ci es s u c h as 
P ar ks C a n a d a a n d N at ur e C o ns er v a n c y C a n a d a ( N C C) w h o ar e w or ki n g t o r est or e n ati v e 
f or ests aft er m o os e dist ur b a n c e. 
A m o d el b as e d a p pr o a c h t o r est or ati o n pl a n ni n g c a n ai d i n t h e d e v el o p m e nt of 
r est or ati o n pr ot o c ols a n d assist i n i d e ntif yi n g ar e as r e q uiri n g r est or ati o n. T h e us e of 
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a g gr e g at e d at a i n t h e p ar a m et eri z ati o n of si m ul ati o n m o d els all o ws f or a br o a d er r a n g e of 
f or est d y n a mi cs t o b e c a pt ur e d i n r e g e n er ati o n a n d r est or ati o n m o d elli n g. I h a v e s h o w n 
t h at usi n g t his a p pr o a c h t o d at a c oll e cti o n a n d m o d el p ar a m et eri z ati o n i n c o nj u n cti o n wit h 
e asil y m o difi e d M ar k o v m o d els c a n b e us e d t o t est r est or ati o n eff e cti v e n es s f or h er bi v or e 
dist ur b e d f or ests. M y m o d elli n g a p pr o a c h c a n b e us e d i n ot h er h er bi v or e dist ur b e d f or ests 
s u c h as A nti c os ti Isl a n d wit h h y p er- a b u n d a nt d e er (e. g.,  C ôt é et al., 2 0 1 4 ) or s e v er el y 
m o os e dist ur b e d F e n n os c a n di a n ( e. g.,  K olst a d et al., 2 0 1 8 ) or N o v a S c oti a n ( M a c S w e e n 
et al. , 2 0 1 9) f or ests. A d diti o n all y, m y m o d elli n g a p pr o a c h c a n b e a d a pt e d t o si m ul at e 
ot h er dist ur b a n c es t o pr e di ct h o w r est or ati o n pr ot o c ols will f air u n d er v ari o us dist ur b a n c e 
r e gi m es. H o w e v er, it is i m p ort a nt t o n ot e t h at m o d els ar e i m p erf e ct si m plifi c ati o ns of a 
s yst e m a n d m ust b e c o nfr o nt e d wit h d at a a n d m o d el pr e di cti o ns m ust b e m o nit or e d ( Ott o 
a n d D a y, 2 0 1 1). M o d els ar e us ef ul t o ols t o s u p p ort e x p eri m e nt al st u di es a n d e x p eri m e nt al 
st u di es s u p p ort m o d el d e v el o p m e nt, wit h b ot h a p pr o a c h es c o m pl e m e nti n g e a c h ot h er a n d 
str e n gt h e ni n g s ci e ntifi c fi n di n gs. C o ns e q u e ntl y, t h e pr e di cti o ns m a d e h er e s h o ul d b e 
t est e d vi a d at a c oll e cti o n a n d l o n g-t er m m o nit ori n g.  
S h ort t er m, q u a ntiti es l a n d m a n a g ers a n d r es e ar c h ers c o ul d m e as ur e i n cl u d e 
b als a m fir a n d bir c h s e e dli n g s ur vi v al, m ort alit y, br o wsi n g l e v el a n d gr o wt h ( C h arr o n a n d 
H er m a n ut z, 2 0 1 7). A d diti o n all y, t h e s e e d b e d c a n b e s ur v e y e d t o e ns ur e t h e p o or s e e d b e d 
i n l ar g e g a ps is tr a nsiti o ni n g b a c k t o g o o d q u alit y s e e d b e d (e. g.,  f e at h er m os s). T h e 
h er b a c e o us a n d s hr u b l a y er s h o ul d b e m e as ur e d t o m o nit or s hifts fr o m s u n l o vi n g t o 
s h a d e t ol er a nt s p e ci es, i n di c a ti n g a r et ur n t o a f or e st c o m p ositi o n m or e r e pr es e nt ati v e of a 
cl os e d c a n o p y n at ur all y r e g e n er ati n g s yst e m ( G os s e et al., 2 0 1 1). L o n g t er m, s a pli n g 
s ur vi v al, s e e d pr o d u cti o n, c a n o p y r e cr uit m e nt a n d c a n o p y m ort alit y of b ot h b als a m fir 
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a n d bir c h s h o ul d b e m o nit or e d. S p e cifi c all y, f or est s wit h s e v er al bir c h s a pli n gs a b o v e 2 m 
w o ul d b e a g o o d i n di c ati o n t h at r est or ati o n eff orts ar e s u c c e e di n g. Als o, s hr u b 
c o m p ositi o n s h o ul d b e m e as ur e d t o d et er mi n e w h et h er s p e ci es pr e vi o usl y s u p pr ess e d a n d 
l o c all y e xtir p at e d fro m s e v er el y br o ws e d pl ots ar e r et ur ni n g t o t h e u n d erst or y ( S E R, 
2 0 0 4) . Ot h er i m p ort a nt f a ct ors i n di c ati n g r est or ati o n s u c c ess w o ul d b e t h e n at ur al s elf-
r e pl a c e m e nt of b als a m fir a n d bir c h (i. e., s e e d r ai n, g er mi n ati o n, s e e dli n g s ur vi v al), f or est 
c o m p ositi o n si mil ar t o t h e s urr o u n di n g i nt a ct f or e st ( i. e., b als a m fir d o mi n a n c e or mi x e d 
w o o d) a n d r esili e n c e t o f ut ur e dist ur b a n c e (i. e., g a p e x p a nsi o n v ers us cl os ur e) ( S E R, 
2 0 0 4). T his l o n g- t er m m o nit ori n g w o ul d n ot o nl y ai d i n t h e e v al u ati o n of r est or ati o n 
s u c c ess, b ut c a n als o h el p p ar a m et eri z e f ut ur e m o d els t o i n cr e as e pr e di cti v e c a p a cit y a n d 
r e d u ci n g t h e n u m b er of m o d el ass u m pti o ns.             
F or f ut ur e st u di es, I s u g g est t h e us e of dr o n e a n d a eri al s ur v e y d at a f or t h e 
p ar a m et eri z ati o n of b ot h u n d erst or y a n d c a n o p y tr a nsiti o n pr o b a biliti es. T h e bi g g est 
h ur dl es f or t h e us e of dr o n es i n cl u d es li c e nsi n g t h e pil ot a n d t h e i niti al c ost of t h e dr o n e, 
h o w e v er, t h e fli g ht pr o c e ss a n d i m a g e pr o c essi n g i s f airl y str ai g htf or w ar d, wit h us er 
fri e n dl y dr o ne pr o c essi n g s oft w ar e t h at pr o d u c es e x c ell e nt d at a t h at c a pt ur e s u n d erst or y 
a n d c a n o p y d y n a mi cs i n f or est g a ps. A eri al s ur v e y d at a s u c h as Li D A R a n d a eri al 
p h ot o gr a p h y ( S u ár e z et al., 2 0 0 5 ), c a n b e a c q uir e d o nli n e f or fr e e or fr o m t h e g o v er n m e nt 
r el ati v el y c h e a pl y.  As a eri al s ur v e y d at a t e c h n ol o g y is e n h a n c e d, t h e o p p ort u nit y f or 
q u alit y d at a s o ur c es t h at c a pt ur e l ar g er r a n g es of f or est d y n a mi cs i n cr e as es, o p e ni n g u p 
t h e d o or f or e n h a n c e d m o d elli n g. C al c ul ati n g tr a n siti o n pr o b a biliti es usi n g stri ctl y mi cr o 
d at a s o ur c es si m plifi es t h e m o d el a n d r e d u c es a m bi g uit y ( L e e et al., 1 9 7 0; A p p e n di x J) . I 
als o s u g g est f ut ur e st u di e s us e m o d els t o si m ul at e r est or ati o n u n d er v ari o us cli m at e 
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c h a n g e pr e di cti o ns t o e ns ur e r est or ati o n s c e n ari os still m e ets g o als u n d er c h a n gi n g 
e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( Li é n ar d a n d Stri g ul, 2 0 1 6) . F or i nst a n c e, i n cr e as e d 
t e m p er at ur es c a n aff e ct s e v er al as p e cts of f or est r e g e n er ati o n d y n a mi cs s u c h as alt eri n g 
g er mi n ati o n s u c c ess, c h a n g e v e g et ati o n gr o wt h p att er ns, r e d u ci n g f or est r esili e n c e t o 
wi n d e v e nts, c h a n g e fir e fr e q u e n c y a n d i n cr e asi n g c a n o p y m ort alit y t hr o u g h i n cr e as e d 
i ns e ct o ut br e a ks. A n y n u m b er of t h es e eff e cts c a n b e i n c or p or at e d i nt o m o d els t o 
d et er mi n e w h et h er r est or ati o n will still b e eff e cti v e wit h i n cr e asi n g t e m p er at ur es t o 
s u p p ort r est or ati o n pl a n ni n g. D et er mi ni n g h o w r est or ati o n pr ot o c ols f air i n t h e f a c e of 
cli m at e c h a n g e a n d i n cr e asi n g dist ur b a n c e r at es is a n e m er gi n g c o n c er n f or p oli c y m a k ers 
a n d r est or ati o n bi ol o gists ( P al m a a n d L a ur a n c e, 2 0 1 5; Tr u m b or e et al., 2 0 1 5 ).   
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A P P E N DI X A: Y E L L O W BI R C H A N D B A L S A M F I R 
P R O FI L E S A N D R E G E N E R A TI O N T R A J E C T O RI E S  
I n t his a p p e n di x, I pr o vi d e b a c k gr o u n d i nf or m ati o n o n y ell o w bir c h a n d b al s a m fir 
r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es i n c a n o p y g a ps i n t h e pr es e n c e a n d a bs e n c e of h y p er- a b u n d a nt 
m o os e. N ot e t h at g a p si z e cl assifi c ati o n is hi g hl y v ari a bl e a n d d e p e n d e nt o n t h e st u d y 
c o n d u ct e d. As s u c h, f or m y t h esis I f oll o w e d g a p si z e cl assifi c ati o ns fr o m C h arr o n a n d 
H er m a n ut z ( 2 0 1 6) w h er e s m all g a ps ar e < 5 h a a n d l ar g e g a ps ar e > 5 h a . F or t his a p p e n dix 
I dis c uss v e g et ati o n d y n a mi cs i n mi n ut e (mi n ut e; < 2 0 0 m 2 ( R u n kl e, 1 9 8 5; M c C art h y, 
2 0 0 1 )), s m all  ( 2 0 0 m2 t o < 5 h a ( C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 6)) a n d l ar g e (> 5 h a 
( C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 6)) c a n o p y g a ps. Mi n ut e g a p si z es w er e n ot si m ul at e d as 
t h es e g a ps oft e n r e g e n er at e r e g ar dl ess of t h e l e v el of dist ur b a n c e eit h er t hr o u g h n at ur al 
r e ge n er ati o n or c a n o p y e x p a nsi o n. F or m y t h esis, t h es e g a p si z es ar e of i nt er est p ur el y f or 
t h e dis c ussi o n of v e g et ati o n d y n a mi cs a n d m a y n ot b e dir e ctl y a p pli c a bl e t o s p e cifi c 
r est or ati o n s c e n ari os .  
 
Y ell o w Bi r c h  
Y ell o w bir c h is c o nsi d er e d a mi d-s u c c essi o n al s p e ci es b ut is us u all y pr es e nt i n t h e 
c a n o p y t hr o u g h all s u c c e ssi o n al st a g es ( B o ul a n g er et al ., 2 0 1 7). T h e a b u n d a n c e of y ell o w 
bir c h i n t h e c a n o p y r e m ai ns r el ati v el y c o nst a nt t hr o u g h o ut e a c h s u c c essi o n al st a g e, 
h o w e v er t h e a b u n d a n c e i s sli g htl y hi g h er d u ri n g e arl y a n d mi d-s u c c essi o n b ef or e s h a d e 
t ol er a nt s p e ci es b e c o m e a b u n d a nt ( C h e n a n d T a yl or, 2 0 1 2). Wit hi n t h e c a n o p y, y ell o w 
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bir c h will eit h er b e s u b - d o mi n a nt or r ar e, wit h i n di vi d u al tr e es or s m all p at c h es 
i nt ers p ers e d t hr o u g h o ut t h e c a n o p y.   
Y ell o w bir c h r e pr o d u cti o n c a n o c c ur o n a v ari et y of mi cr o cli m at es b ut s u c c essf ul 
s e e di n g, g er mi n ati o n a n d s e e dli n g gr o wt h is d e p e n d e nt o n s oil dr ai n a g e, s oil t y p e a n d 
li g ht a v ail a bilit y (Ar c h a m b a ult  et al ., 1 9 9 8). Y ell o w bir c h r e pr o d u c es vi a s e e d b a n ks t h at 
c a n r e m ai n vi a bl e f or u p t o t w o y e ars. S e e d s ur vi v al d e p e n ds o n t h e h e at a n d s oil 
m oist ur e as h ot dr y cli m at es c a us e t h e s e e ds t o d esi c c at e. G er mi n ati o n r e q uir es a 
m o d er at e a m o u nt of li g ht, m oist s e e d b e ds a n d m o d er at el y t o w ell dr ai n e d s oils 
(Ar c h a m b a ult  et al ., 1 9 9 8). G er mi n ati o n is m ost s u c c essf ul o n d e c a yi n g w o o d y d e bris, 
w et, t hi n l a y ers of l e af litt er, a n d or g a ni c or mi n er al s oil ( L or e n z etti et al ., 2 0 0 8). S e e dli n g 
r o oti n g a bilit y is li mit e d a n d t h e y r e q uir e t hi n s e e d b e d f or s u c c essf ul r o oti n g. O n c e 
s u c c ess f ull y r o ot e d t h e y r e q uir e a m o d er at e a m o u nt of s u nli g ht f or pr o p er gr o wt h 
( L or e n z etti et al., 2 0 0 8).   
Y ell o w bir c h s e e dli n gs a n d s a pli n gs gr o w q ui c kl y i n b ot h s h a d e a n d s u nli g ht, us u all y 
h a vi n g gr o wt h r at es t h at e x c e e d s h a d e t ol er a nt s p e ci es ( B e a u d et a n d M essi er , 1 9 9 8). 
H o w e v er, t his c o nti n u al r a pi d gr o wt h h as tr a d e- off s, a m aj orit y of t h e r es o ur c es ar e 
all o c at e d t o w ar ds i n cr e asi n g s a pli n g h ei g ht, r es ulti n g i n l ess str e n gt h e ni n g of t h e r o ots 
a n d st e ms. T his l e a ds t o hi g h er s a pli n g m ort alit y r at es t h a n ot h er sl o w er gr o wi n g s p e ci es 
i n s h a d e d ar e as ( B e a u d et a n d M essi er, 1 9 9 8).  
T h e i d e al c o n diti o ns f or y ell o w bir c h gr o wt h is i n a m e di u m si z e d c a n o p y g a p ( 2 0 0 
m 2 t o < 5 h a) aft er m o d er at e l e v els of s e e d b e d dist ur b a n c e ( K er n et al ., 2 0 1 2). M e di u m 
si z e d g a ps all o w f or a n i n cr e as e d a m o u nt of s u nli g ht w hil e m ai nt ai ni n g t h e s oil m oist ur e 
( K er n et al., 2 0 1 2). T h e m o d er at e l e v el of s e e d b e d dist ur b a n c e e x p os es mi n er al s oil a n d 
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pr o d u c es d e c a yi n g w o o d y d e bris, i d e al f or g er mi n ati o n a n d s e e dli n g gr o wt h ( H o ul e a n d 
P a y ett e , 1 9 9 0). T h e dist ur b a n c e als o disr u pts t h e s h a d e t ol er a nt a d v a n c e d r e g e n er ati o n 
all o wi n g f or r e d u c e d c o m p etiti o n f or r es o ur c es. Y ell o w bir c h is o nl y m o d er at el y t ol er a nt 
t o c o m p etiti o n, t h er ef or e r e d u ci n g t h e a d v a n c e d r e g e n er ati o n gr e atl y i n cr e a s es t h e c h a n c e 
of t h e y ell o w bir c h r e a c hi n g t h e c a n o p y ( H o ul e a n d P a y ett e, 1 9 9 0). F urt h er m or e, aft er t h e 
i niti al 5 y e ars of gr o wt h y ell o w bir c h b e c o m es l es s s h a d e t ol er a nt, r e q uiri n g hi g h er l e v els 
of s u nli g ht f or gr o wt h a n d r e q uiri n g m or e s p a c e f or pr o p er cr o w n d e v el o p m e n t (J ar vis, 
1 9 5 7).  
B ot h v er y s m all a n d l ar g e c a n o p y g a ps pr o d u c e u nf a v o ur a bl e c o n diti o ns f or y ell o w 
bir c h r e g e n er ati o n ( L or e n z etti et al., 2 0 0 6 ; K er n et al ., 2 0 1 2). V er y s m all g a p si z es 
pr e v e nt t h e pr o p er gr o wt h of s a pli n gs d u e t o a n i n cr e as e d l e v el of c o m p etiti o n wit h s h a d e 
t ol er a nt s p e ci es a n d t h e r e d u c e d l e v el li g ht a v ail a bilit y ( K er n et al., 2 0 1 2). I n l ar g e g a ps, 
t h e s e e d b e d l os es m oist ur e, t h e h e at c a n d esi c c at e t h e y ell o w bir c h s e e ds a n d c o m p etiti o n 
fr o m s h a d e i nt ol er a nt s p e ci es is hi g h ( L or e n z etti et al ., 2 0 0 6). I n t h es e g a ps, y ell o w bir c h 
r e g e n er ati o n is m or e li k el y t o o c c ur al o n g t h e p eri m et er of t h e g a p w h er e t h e s oil 
m oist ur e is hi g h er a n d t h e c o m p etiti o n is r e d u c e d ( Pr é v ost a n d C h ar ett e, 2 0 1 5).    
  W h e n m o os e ar e a b u n d a nt, y ell o w bir c h oft e n fails t o r e g e n er at e b e c a us e it is 
pr ef er e nti all y br o ws e d o n d u e t o its p al at a bl e n at ur e ( D o d ds, 1 9 6 0; B er g er u d a n d M a n u el, 
1 9 6 8). B ot h s e e dli n gs a n d s a pli n gs ar e d etri m e nt all y i m p a ct e d b y m o os e br o wsi n g a n d 
tr a m pli n g ( B er g er u d a n d M a n u el, 1 9 6 8). S e e dli n gs ar e r o uti n el y u pr o ot e d b y br o wsi n g 
d u e t o s h all o w r o oti n g s yst e ms o n m oist s oils. S a pli n gs ar e r e p e at e dl y br o w s e d o n 
s u p pr essi n g gr o wt h. T h e y c a n o nl y wit hst a n d a p pr o xi m at el y 5 br o wsi n g y e ars b ef or e 
d yi n g fr o m o v er br o wsi n g ( B er g er u d a n d M a n u el, 1 9 6 8). O n r ar e o c c asi o ns, y ell o w bir c h 
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c a n a v oi d br o wsi n g if it e st a blis h e d i n a n ar e a m o os e c a n n ot r e a c h s u c h as a n ar e a 
bl o c k e d b y d o w n e d tr e es or a n ar e a s urr o u n d e d wit h u n p al at a bl e s p e ci es or t histl e w h er e 
t h e s e e dli n gs m a y g o u n n oti c e d ( K er n et al., 2 0 1 2). H o w e v er, o n c e t h e s e e dli n gs m at ur e 
i nt o s a pli n gs t h e c osts of a s h elt er e d l o c ati o n o ut w ei g h t h e b e n efits. T h es e l o c ati o ns oft e n 
h a v e r e d u c e d li g ht a v ail a bilit y f or s a pli n g gr o wt h, h a v e i n cr e as e d c o m p etiti o n or r e d u c e d 
s p a c e w hi c h s u pr ess es cr o w n gr o wt h (J ar vis, 1 9 5 7). T h er ef or e, w h e n m o os e ar e 
o v er a b u n d a nt y ell o w bir c h f ails t o r e g e n er at e a n d f ails t o r e pl a c e t h e a gi n g y ell o w bir c h 
c a n o p y tr e es ( M c L ar e n et al ., 2 0 0 4). If t his tr e n d c o nti n u es, y ell o w bir c h m a y b e l ost 
fr o m t h e c a n o p y c o m pl et el y, r es ulti n g i n t h e l oss of a k e y s p e ci es f or li c h e n di v ersit y i n 
t h e b or e al f or est ( M c L ar e n et al., 2 0 0 4; M c M ulli n a n d Wi ers m a, 2 0 1 7; Wi ers m a et al., 
2 0 1 9 ).  
 
B als a m Fi r  
B als a m fir is a l at e s u c c e ssi o n al s h a d e t ol er a nt s p e ci es w hi c h is f o u n d i n b ot h dr y 
a n d w et cli m at es ( K e n k el et al ., 1 9 9 7). Aft er a m aj or dist ur b a n c e disr u pts t h e s e e d b e d a n d 
a d v a n c e d r e g e n er ati o n, b als a m fir will e m er g e i n t h e c a n o p y aft er t h e e arl y s u c c essi o n al 
s h a d e i nt ol er a nt s p e ci es b e gi n t o di e off t hr o u g h s e n es c e n c e a n d s m all- s c al e dist ur b a n c e 
( G a ut hi er et al., 2 0 1 0). B als a m fir is m ost c o m m o n i n m oist a n d w et cli m at es, w h er e 
d o mi n a n c e is at its p e a k o n m oist m o d er at el y w ell dr ai n e d s oils ( M c L ar e n a n d J a n k e, 
1 9 9 6). B als a m fir c a n o p y d o mi n a n c e v ari es b y l o c ati o n a n d st a n d t y p e w h er e d o mi n a nt 
b als a m fir c a n o pi es ar e m ost c o m m o n i n N e wf o u n dl a n d, O nt ari o a n d Q u e b e c ( B a k u zis, 
1 9 6 5) . I n ot h er pr o vi n c es b als a m fir is l ess c o m m o n, eit h er o c c urri n g i n mi x e d st a n ds as a 
s u b d o mi n a nt or r ar e s p e ci es ( B a k u zis, 1 9 6 5) . 
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B als a m fir r e pr o d u cti o n a n d gr o wt h c a n o c c ur i n a v ari et y of cli m at es wit h 
v ar yi n g s u bstr at es, li g ht a v ail a bilit y a n d m oist ur e l e v els ( D u c h es n e a u a n d M ori n, 1 9 9 9). 
B als a m fir pr o d u c es s e e d s e a c h y e ar, wit h m ast y e ars pr o vi di n g a m aj orit y of s e e ds e v er y 
f e w y e ars d e p e n di n g o n r es o ur c e a v ail a bilit y ( D u c h es n e a u a n d M ori n, 1 9 9 9). S e e d 
vi a bilit y is r el ati v el y l o w as s e e ds  di e wit hi n a y e ar of b ei n g s h e d, s e e d pr e d ati o n is hi g h 
a n d s e e ds c a n b e s m ot h er e d b y l e af litt er or t hi c k l a y ers of m oss ( M c L ar e n a n d J a n k e, 
1 9 9 6 ; M ori n a n d L a pris e, 1 9 9 7). As s u c h, b als a m fir d o es n ot f or m a p ersist e nt s e e d b a n k, 
r at h er it r eli es o n a s e e dli n g b a n k f or r e g e n er ati o n. Gi v e n a d e q u at e m oist ur e, b als a m fir 
s e e ds c a n g er mi n at e o n al m ost a n y s u bstr at e, h o w e v er, st u di es h a v e f o u n d s p h a g n u m a n d 
f e at h er m oss ar e t h e m ost s u c c essf ul s e ed b e d f or g er mi n ati o n a n d s e e dli n g s ur vi v al d u e t o 
its a bilit y t o r et ai n m oist ur e ( D u c h es n e a u a n d M ori n, 1 9 9 9). G er mi n ati o n s u c c ess is als o 
d e p e n d e nt o n li g ht a v ail a bilit y w h er e t h e o pti m al c o n diti o ns f or g er mi n ati o n o c c ur 
b et w e e n 4 0 - 7 9 % c a n o p y cl os ur e ( M c L ar e n a n d J a n k e, 1 9 9 6). L ess t h a n 4 0 % c a n o p y 
cl os ur e r es ults i n a r e d u c e d g er mi n ati o n s u c c ess a n d o v er 8 0 % c a us es i n cr e as e d ris k of 
o v er wi nt er m ort alit y i n s e e dli n gs. S e e dli n g r e cr uit m e nt is m ost s u c c essf ul o n m oist 
m o d er at el y w ell dr ai n e d s oils b ut c a n o c c ur at l o w er r at es i n dr y a n d e xtr e m el y w et 
e n vir o n m e nts ( M c L ar e n a n d J a n k e, 1 9 9 6). I n t h es e e n vir o n m e nts b als a m fir t e n ds t o b e 
o ut c o m p et e d b y s p e ci es t h at t hri v e i n dr y a n d w et n utri e nt p o or l o c ati o ns s u c h as bl a c k 
s pr u c e ( K e n k el , 1 9 9 7).  
T h e b als a m fir s e e dli n gs a n d s a pli n gs f or m a l a y er of a d v a n c e d r e g e n er ati o n i n t h e 
u n d erst or y t h at is a bl e t o r a pi dl y gr o w t o fill c a n o p y o p e ni n gs aft er dist ur b a n c e ( M essi er 
et al ., 1 9 9 9). S e e dli n gs c o nti n u e t o gr o w i n t h e u n d erst or y i n e xtr e m el y sl o w i n cr e m e nts, 
all o c at i n g r es o ur c es t o r o ot gr o wt h a n d s m all i n cr e m e nt al h ei g ht a n d di a m et er  gr o wt h. 
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S e e dli n g b a n ks c a n p ersist f or u p t o t hirt y y e ars i n t h e s h a d e d u n d erst or y ( Fr a n k, 1 9 9 0). 
B ot h  s e e dli n gs a n d s a pli n gs ar e diffi c ult t o a g e d u e its a bilit y t o r e all o c at e r es o ur c es t o 
l at er al gr o wt h i nst e a d of v erti c al gr o wt h i n l o w li g ht c o n diti o ns ( M essi er et al., 1 9 9 9). 
T his r es ults i n s e v er al missi n g ri n gs i n t h e tr u n k, h o w e v er s a pli n gs b et w e e n t h e a g e of 5 0-
1 0 0 h a v e b e e n f o u n d i n u n d erst ori es r e a d y t o r a pi dl y gr o w t o fill t h e c a n o p y aft er 
dist ur b a n c e. T h e s a pli n gs ar e w ell s uit e d f or b ot h cr o w d e d a n d o p e n u n d erst ori es as t h e y 
h a v e t h e a bilit y t o s h e d l o w er br a n c h es ( M essi er et al ., 1 9 9 9). T his l ay er of a d v a n c e d 
r e g e n er ati o n is w h at gi v e s b als a m fir a c o m p etiti v e a d v a nt a g e w h e n r e g e n er ati n g i n g a ps 
wit hi n b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or ests st a n ds ( G oss e et al., 2 0 1 1).  
T h er e is a p ositi v e r el ati o ns hi p b et w e e n b als a m fir a b u n d a n c e a n d s m all a n d 
m e di u m s c al e dist ur b a n c e as it r el e as es t h e l a y er of a d v a n c e d r e g e n er ati o n all o wi n g 
b als a m fir t o fill t h e c a n o p y g a ps ( M c C art h y , 2 0 0 1). O n c e t h er e is a c a n o p y o p e ni n g t h e 
s e e dli n gs a n d s a pli n gs r a pi dl y gr o w t o fill t h e g a p. G a p si z e h as littl e i m p a ct o n t h e a bilit y 
of b als a m fir t o fill t h e c a n o p y o p e ni n g as l o n g as t h e a d v a n c e d r e g e n er ati o n r e m ai ns 
i nt a ct ( S al m o n et al., 2 0 1 6). D u e t o t h e a d v a n c e d r e g e n er ati o n a n d r a pi d gr o wt h aft er 
dist ur b a n c e, b als a m fir h as a c o m p etiti v e a d v a nt a g e o v er l ess s h a d e t ol er a nt s p e ci es. T h e 
l a y er of a d v a n c e d r e g e n er ati o n li mits t h e a m o u nt of li g ht t h at c a n r e a c h t h e s e e ds a n d 
s e e dli n gs of ot h er s p e ci e s pr e v e nti n g t h eir gr o wt h ( G oss e et al., 2 0 1 1). If t h e s e e dli n g 
l a y er is disr u pt e d, m or e li g ht is a v ail a bl e f or t h e s h a d e i nt ol er a nt s p e ci es a n d b als a m fir 
l os es its c o m p etiti v e a d v a nt a g e r es ulti n g i n m o d er at el y s h a d e t ol er a nt a n d s h a d e 
i nt ol er a nt s p e ci es filli n g t h e g a p (M c L ar e n et al., 2 0 0 9; C h e n a n d T a yl or, 2 0 1 2 ).  
B als a m fir is a m o d er at el y p al at a bl e s p e ci es, h o w e v er d u e t o its a c c essi bilit y it is 
o n e of t h e m ai n br o wsi n g s o ur c es f or m o os e d uri n g t h e wi nt er a n d e arl y s pri n g ( D o d ds, 
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1 9 6 0; P erss o n et al., 2 0 0 5). S e e dli n gs ar e br o ws e d w h e n s n o w c o v er is li mit e d, r es ulti n g 
i n t h e u pr o oti n g of e x p os e d s e e dli n gs ( B er g er u d a n d M a n u el, 1 9 6 8). S a pli n gs ar e 
br o ws e d w h e n s n o w c o v er i n cr e as es, w h er e a n y n e w gr o wt h pr otr u di n g t hr o u g h t h e s n o w 
pr o vi d es e as y a c c ess f or m o os e br o wsi n g. L ar g e, o p e n c a n o pi e d ar e as ar e br o ws e d o n 
first. O n c e s n o w c o v er g ets t o o hi g h t h e m o os e m o v e t o t h e cl os e d c a n o pie d ar e as 
( B er g er u d a n d M a n u el, 1 9 6 8). S a pli n gs s ur vi v e f or s e v er al y e ars u n d er s e v er e br o wsi n g 
pr ess ur e a n d o n c e t h e pr e ss ur e is r e m o v e d t h e y c a n r a pi dl y gr o w t o fill s m all a n d m e di u m 
c a n o p y g a ps ( C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 6). If a d v a n c e d r e g e n er ati o n is d isr u pt e d a n d 
s e v er el y s u p pr ess e d b y m o os e i n l ar g e c a n o p y o p e ni n gs, b als a m fir f ails t o n at ur all y 
r e g e n er at e. T his c o ul d p ot e nti all y l e a d t o alt er e d s u c c essi o n al tr aj e ct ori es a n d t h e 
c o nti n u ati o n of a n o p e n e d c a n o pi e d s yst e m ( C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 6).  
 
R e g e n e r ati o n  
Mi n ut e c a n o p y g a ps   
Mi n ut e c a n o p y g a ps ( < 2 0 0 m2 ) ar e pr e d o mi n a ntl y c a us e d b y t h e d e at h of a c o u pl e 
c a n o p y tr e es or mi cr o -s c al e dist ur b a n c es s u c h as a s m all i ns e ct o ut br e a k or mil d wi n d 
t hr o w ( R u n kl e, 1 9 8 1; M c C art h y , 2 0 0 1). I n mi n ut e  g a ps t h e li g ht a v ail a bilit y is mi ni m al 
r es ulti n g i n li mit e d c h a n g es t o u n d erst or y v e g et ati o n. H o w e v er, mi n ut e  c a n o p y o p e ni n gs 
m ai nt ai n u n d erst or y di v ersit y a n d n utri e nt r e c y cli n g t hr o u g h d e c a yi n g w o o d a n d t h e 
d e v el o p m e nt of pit m o u n ds ( M c L ar e n a n d J a n k e, 1 9 9 6). S m all dist ur b a n c e s ar e a n 
i m p ort a nt f a ct or i n m ai nt ai ni n g a h et er o g e n e o us, u n e v e n a g e d b or e al f or est st a n d w hi c h 
i n cr e as es bi o di v ersit y a n d i n cr e as es st a n d r esili e n c e t o l ar g e s c al e dist ur b a n c es (Gr a n d pr é  
et al ., 2 0 0 0; T a yl or et al ., 2 0 1 7).  
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I n b alsa m fir d o mi n a nt f or ests, wit h n o m o os e o v er br o wsi n g, mi n ut e  c a n o p y g a ps 
will al m ost al w a ys b e fill e d b y b als a m fir tr e es ( M c C art h y , 2 0 0 1). T h e a d v a n c e d 
r e g e n er ati o n wit hi n t h e u n d erst or y will r a pi dl y gr o w o n c e t h e li g ht a v ail a bilit y i n cr e as es. 
T h e a d v a n c e d  r e g e n er ati o n will pr e v e nt ot h er c a n o p y s p e ci es fr o m r e g e n er ati n g wit hi n 
t h e g a p b y pr e v e nti n g li g ht fr o m r e a c hi n g t h e s e e d s a n d s e e dli n gs ( M c C art h y, 2 0 0 1). I n 
g a ps wit h l ess t h a n 2 5 % c a n o p y c o v er t h e li g ht a v ail a bilit y will b e t h e m ai n f a ct or 
i m p a cti n g w hi c h s a pli n gs ar e r e cr uit e d i nt o t h e c a n o p y ( D u c h es n e a u et al., 2 0 0 1). I n r ar e 
c as es, w h er e t h e a d v a n c e d r e g e n er ati o n l a y er h as b e e n disr u pt e d, y ell o w bir c h or ot h er 
d e ci d u o us tr e es m a y fill t h e c a n o p y o p e ni n g d e p e n di n g o n t h e s uit a bilit y of t h e sit e 
( M c C art h y a n d W e et m a n, 2 0 0 7).  
I n t h e pr es e n c e of m o os e o v er br o wsi n g t h e e xtr a s m all c a n o p y g a p r e g e n er ati o n 
tr aj e ct ori es m a y b e alt er e d ( Fi g ur e A. 1). T h e g a p c a n eit h er b e fill e d b y b al s a m fir, 
u n p al at a bl e s p e ci es or t h e c a n o p y g a p c a n b e cl os e d b y cr o w n gr o wt h of t h e s urr o u n di n g 
c a n o p y tr e es if t h e g a p is s m all e n o u g h ( Pr et z s c h et al ., 2 0 1 5; T a yl or et al ., 2 0 1 7). T h e 
alt er e d r e g e n er ati o n tr aj e ct or y is d e p e n d e nt o n t h e v e g et ati o n pri or t o dist ur b a n c e, a bi oti c 
f a ct ors s u c h as s oil m oist ur e a n d li g ht a v ail a bilit y a n d t h e l e v el of m o os e o v er br o wsi n g 
( T u b bs, 1 9 6 9; M c L ar e n a n d J a n k e, 1 9 9 6; T a yl or a n d C h e n, 2 0 1 1). R e g ar dl ess of m o os e 
o v er br o wsi n g , t h e ori gi n al s e e d b e d pr o p erti es r e m ai n r el ati v el y i nt a ct as t h e r e d u c e d li g ht 
a v ail a bilit y pr e v e nts t h e s e e d b e d fr o m dr yi n g o ut. If ot h er s p e ci es h a v e f ail e d t o fill t h e 
c a n o p y g a p, t his all o ws f or t h e r e est a blis h m e nt of b als a m fir a d v a n c e d r e g e n er ati o n aft er 
br o wsi n g pr ess ur e is r e d u c e d ( M c L ar e n a n d J a n k e, 1 9 9 6; T a yl or a n d C h e n, 2 0 1 1 ). 
T h er ef or e, t h es e sit es ar e g e n er all y of l o w c o n c er n as t h e y al m ost al w a ys r e g e n er at e 
wit h o ut a cti v e r est or ati o n ( C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 6).    
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Fi g u r e A. 1.  R e g e n er ati o n tr aj e ct ori es i n a mi n ut e  c a n o p y g a p i n t h e a bs e n c e a n d 
pr es e n c e of m o os e o v er br o wsi n g . T hr e e diff er e nt tr aj e ct ori es ar e pi ct ur e d, a) y ell o w bir c h 
fills t h e g a p b) b als a m fir fills t h e g a p a n d c) c a n o p y tr e e cr o w n gr o wt h fill s t h e g a p. E a c h 
s c e n ari o h as a diff er e nt pr o b a bilit y of o c c urri n g w h er e s o m e st at es c a n n ot b e r e a c h e d 
aft er s e v er e o v er br o wsi n g.  
 
S m all g a p 
S m all  si z e d c a n o p y g a ps ar e pri m aril y c a us e d b y s pr u c e b u d w or m d ef oli ati o n a n d 
s e v er e wi n d t hr o w e v e nts ( Ars e n a ult  et al ., 2 0 1 6). B ot h bl a c k s pr u c e a n d b als a m fir ar e 
t h e pri m ar y s p e ci es i m p a ct e d b y wi n d t hr o w a n d i ns e ct o ut br e a ks ( M c L ar e n a n d J a n k e, 
1 9 9 6; T a yl or a n d C h e n, 2 0 1 1). T h e s h all o w r o oti n g a n d r a pi d gr o wt h b y b als a m fir m a k es 
it m or e s us c e pti bl e t o wi n d t hr o w t h e n y ell o w bir c h ( A c hi m et al., 2 0 0 5). Aft er i ns e ct 
di st ur b a n c e c a n o p y tr e es di e a p pr o xi m at el y t e n y e ars aft er d ef oli ati o n ( T a yl or et al ., 
2 0 1 7). T h er ef or e, st a n ds ar e m or e s us c e pti bl e t o l ar g e wi n d t hr o w e v e nts t e n y e ars aft er 
m o d er at e t o s e v er e i ns e ct dist ur b a n c e as t h e st a n di n g d e a d w o o d is e asil y di st ur b e d 
S e v er e o v er br o wsi n g   
a)  
b) 
c)  
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( Ars e n au lt et al., 2 0 1 6). D uri n g i ns e ct o ut br e a ks t h e l ar v a e r ar el y r e a c h s m all s a pli n gs a n d 
s e e dli n gs , as s pr u c e b u d w or m t ar g ets tr e es ol d er tr e es ( 7 0 + y e ars), l e a vi n g t h e b als a m fir 
a d v a n c e d r e g e n er ati o n i nt a ct ( T a yl or et al ., 2 0 1 7). T h er ef or e, b als a m fir c a n r e a dil y fill 
t h e c a n o p y o p e ni n gs aft er wi n d t hr o w a n d i ns e ct dist ur b a n c e. H o w e v er, wit h s m all  si z e d 
g a ps a f e w m o d er at el y s h a d e t ol er a nt s p e ci es ar e a bl e t o r e a c h t h e c a n o p y if a bi oti c 
c o n diti o ns ar e s uit a bl e.  
T h e a d v a n c e d r e g e n er ati o n of b als a m fir i n hi bits t h e gr o wt h of m ost y ell o w bir c h 
s e e dli n gs b ut t h e y ell o w bir c h  is w ell a d a pt e d t o gr o wt h i n s m all  si z e d g a ps a n d a c o u pl e 
y ell o w bir c h will r e a c h t h e c a n o p y pr o vi d e d t h at t h e s oil m oist ur e a n d li g ht a v ail a bilit y is 
a d e q u at e ( H o ul e a n d P a y ett e, 1 9 9 0; S al m o n et al., 2 0 1 6). Y ell o w bir c h is m ost s u c c essf ul 
at r e a c hi n g t h e c a n o p y i n  s m all  si z e d g a ps d u e t o t h e i n cr e as e d li g ht a v ail a bilit y, r e d u c e d 
c o m p etiti o n l e v els a n d i n cr e as e d r o o m f or cr o w n d e v el o p m e nt. Y ell o w bir c h r e g e n er ati o n 
s u c c ess is gr e at er w h e n t h e dist ur b a n c e h as r es ult e d i n t h e p at c h es of disr u pt e d a d v a n c e d 
r e g e n er ati o n a n d dist ur b e d s e e d b e d ( S al m o n et al., 2 0 1 6). Wi n d t hr o w e v e nts pr o vi d e  
o pti m al c o n diti o ns f or y ell o w bir c h r e g e n er ati o n a s wi n d t hr o w c a n c a us e t h e 
d e v el o p m e nt of pit m o u n ds, c a us e d b y tr e e u pr o oti n g, w hi c h e x p os es mi n er al s oils 
( M c L ar e n a n d J a n k e, 1 9 9 6). F urt h er m or e, t h e d o w n e d tr e e c a n dist ur b s o m e of t h e 
a d v a n c e d r e g e n er ati o n pr o vi di n g s e v er al sit es wit h li mit e d c o m p etiti o n wit h b als a m fir 
s e edli n gs a n d s a pli n gs ( Ul a n o v a , 2 0 0 0). S h a d e i nt ol er a nt s p eci es c a n n ot c a pit ali z e o n 
s m all  g a p si z es as r e a dil y as y ell o w bir c h d u e t o t h eir i n a bilit y t o r a pi dl y gr o w wit h o ut 
dir e ct s u nli g ht ( K er n et al ., 2 0 1 2). T h er ef or e, y ell o w bir c h m o d er at e s h a d e t ol er a nc e gi v es 
it a c o m p etiti v e a d v a nt a g e a g ai nst pi o n e er s p e ci es i n t h es e g a ps ( B e a u d et a n d M essi er, 
1 9 9 8).   
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Ot h er m o d er at el y s h a d e t ol er a nt s p e ci es a n d t h e o c c asi o n al s h a d e i nt ol er a nt 
s p e ci es m a y als o r e a c h t h e c a n o p y aft er m o d er at e dist ur b a n c e ( T a yl or a n d C h e n , 2 0 1 1). 
T h e li k eli h o o d of t h es e s p e ci es r e a c hi n g t h e c a n o p y is d e p e n d e nt o n s oil n utri e nts, 
m oist ur e l e v els, as p e ct a n d t h e l e v el of b als a m fir a d v a n c e d r e g e n er ati o n dist ur b a n c e 
( K n e es h a w a n d B er g er o n, 1 9 9 8; Tr e m bl a y et al ., 2 0 0 7). T h er ef or e, s m all  si z ed g a ps 
pr o m ot e bi o di v ersit y a n d ar e cr u ci al f or t h e p er p et u ati o n of l ess d o mi n a nt h ar d w o o d 
s p e ci es i n t h e b als a m fir d o mi n a nt b or e al f or est ( M c C art h y a n d W e et m a n , 2 0 0 6). 
If t h e s m all si z e d c a n o p y g a p f or ms i n u nf a v o ur a bl e sit es s u c h as dr y, n utri e nt 
p o or o r e xtr e m el y w et sit es, t h e c a n o p y will li k el y b e m or e s p or a di c a n d d o mi n at e d b y 
bl a c k s pr u c e a n d b als a m fir ( K e n k el , 1 9 9 7). B als a m fir c a n r e g e n er at e o n t h es e sit es t o a 
l ess er e xt e nt, h o w e v er t h e y ar e us u all y o ut c o m p et e d b y bl a c k s pr u c e d u e t o t h e 
u nf a v o ur a bl e gr o wi n g c o n diti o ns ( D u c h es n e a u a n d M ori n, 1 9 9 9). Y ell o w bir c h a n d 
h ar d w o o ds c a n n ot r e g e n er at e i n t h es e l o c ati o ns as t h e y r e q uir e m o d er at e l e v els of 
m oist ur e ( Ar c h a m b a ult  et al ., 1 9 9 8). T h e c a n o p y will b e m or e o p e n as bl a c k s pr u c e f or m 
g e n er all y gr o w i n l ess d e ns e p at c h es ( K e n k el , 1 9 9 7).  
I n t h e pr es e n c e of m o os e br o wsi n g s m all si z e d c a n o p y g a ps c a n h a v e s e v er al 
r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es ( Fi g ur e A. 2). T h e t w o m ai n tr aj e ct ori es i ncl u d e t h e c a n o p y 
b ei n g fill e d b y b als a m fir or t h e c a n o p y r e m ai ni n g o p e n a n d d o mi n at e d b y u n p al at a bl e 
s hr u bs a n d h er b a c e o us s p e ci es ( Br a d n er et al ., 1 9 9 0; K n e es h a w a n d B er g er o n, 1 9 9 8). If 
t h e dist ur b a n c e w as o n a n u nf a v o ur a bl e sit e, s u c h as a w etl a n d, a t hir d tr aj e ct or y is 
p ossi bl e w h er e bl a c k s pr u c e will li k el y b e c o m e d o mi n a nt ( K e n k el, 1 9 9 7). T h e first a n d 
m ost c o m m o n tr aj e ct or y c a n o c c ur if b als a m fir s a pli n gs w er e a b o v e 2 m pri or t o g a p 
f or m ati o n. Alt er n ati v el y, if t h e s e e dli n g b a n k is f ull y st o c k e d it is li k el y t h at b als a m fir 
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will b e a bl e t o r e g e n er at e o n c e t h e br o wsi n g  pr ess ur e is r e d u c e d ( Tr e m bl a y  et al ., 2 0 0 7). 
If t h e a d v a n c e d r e g e n er ati o n r e m ai ns s u p pr ess e d f or a n e xt e n d e d p eri o d of ti m e a n d 
s e e dli n gs ar e u pr o ot e d, t h e p ot e nti al f or r e g e n er ati o n is r e d u c e d ( B er g er u d a n d M a n u el, 
1 9 6 8). T h e l o n g er t h e g a p r e m ai ns o p e n a n d t h e s e e d b e d is e x p os e d t o li g ht, t h e i n cr e as e d 
li k el y h o o d t h at s e e d b e d q u alit y will di mi nis h a n d h er b a c e o us s p e ci es will b e c o m e 
d o mi n a nt i n t h e u n d erst or y r es ulti n g i n a n o p e n c a n o pi e d s yst e m ( M alli k , 2 0 1 3).  
Alt h o u g h it is li k el y t h at b als a m fir will b e a bl e t o r e g e n er at e i n t h es e l o c ati o ns 
gi v e n r e d u c e d br o wsi n g pr ess ur e, y ell o w bir c h a n d ot h er p al at a bl e h ar d w o o d s p e ci es will 
b e u n a bl e t o r e a c h t h e c a n o p y d u e t o pr ef er e nti al br o wsi n g ( Br a n d n er et al ., 1 9 9 0; 
T h o m as a n d C urr a n, 1 9 9 3; Z h u et al., 2 0 1 0). T h er ef or e, m o os e br o wsi n g i n s m all si z e d 
g a ps c a n r e d u c e o v er all st a n d di v ersit y b y s u p pr es si n g h ar d w o o d r e g e n er ati o n r es ulti n g i n 
t h e l oss of cr u ci al b or e al f or est s p e ci es ( Z h u et al., 2 0 1 0).  
 
 
 
 
 
 
 
 
Fi g u r e A. 2.  R e g e n er ati o n tr aj e ct ori es i n t h e s m all  si z e d g a p i n t h e a bs e n c e a n d pr es e n c e 
of m o os e o v er br o wsi n g. F o ur diff er e nt tr aj e ct ori e s ar e p ossi bl e, a) b als a m fir a n d y ell o w 
bir c h fill t h e g a p b) o nl y y ell o w bir c h fills t h e g a p c) o nl y b als a m fir fills t h e g a p a n d d) 
n o r e g e n er ati o n wit hi n t h e g a p. E a c h s c e n ari o h as a diff er e nt pr o b a bilit y of o c c urri n g 
w h er e s o m e st at es c a n n ot b e r e a c h e d aft er s e v er e o v er br o wsi n g.  
S e v er e o v er br o wsi n g   
a)  
b) 
c)  
d) 
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L ar g e g a p  
L ar g e c a n o p y g a ps c a n o c c ur fr o m s e v er e n at ur al a n d a nt hr o p o g e ni c dist ur b a n c e 
s uc h as fir e, i ns e ct o ut br e a ks, h urri c a n e wi n ds a n d f or estr y  ( C h e n a n d T a yl or, 2 0 1 2). Fir e 
i s u n c o m m o n i n t h e A v al o n P e ni ns ul a, h o w e v er if it di d o c c ur b als a m fir a d v a n c e d 
r e g e n er ati o n w o ul d b e wi p e d o ut a n d pi o n e er s p e ci es w o ul d d o mi n at e t h e c a n o p y ( C h e n 
a n d T a yl or, 2 0 1 2; Ars e n a u lt et al., 2 0 1 6). If a s e v er e i ns e ct o ut br e a k or h urri c a n e wi n ds 
c a us e  a l ar g e g a p m ost of t h e a d v a n c e d r e g e n er ati o n s h o ul d r e m ai n i nt a ct a n d b als a m fir 
will fill t h e c a n o p y. I n l ar g er g a ps, ot h er s h a d e i nt ol er a nt a n d m o d er at el y s h a d e t ol er a nt 
s p e ci es will als o b e a bl e t o r e a c h t h e c a n o p y ( Ul a n o v a , 2 0 0 0). I n l ar g e g a ps c o m p e titi o n 
i n cr e as es w hi c h r es ults i n s h a d e i nt ol er a nt s p e ci e s r e g e n er ati n g n e ar t h e mi d dl e of t h e g a p 
wit h t h e hi g h est li g ht a v ail a bilit y ( M essi er et al ., 1 9 9 9). M o d er at el y s h a d e t ol er a nt 
s p e ci es, s u c h as y ell o w bir c h, will r e g e n er at e al o n g t h e p eri m et ers w h e r e c o m p etiti o n is 
r e d u c e d a n d t h e s e e d b e d r e m ai ns m oist ( Pr e v ost a n d C h ar ett e, 2 0 1 5). B als a m fir will still 
r e m ai n a d o mi n a nt s p e ci es b ut t h e c a n o p y will b e mi x e d w o o d i nst e a d of p ur el y b als a m 
fir st a n d ( Ul a n o v a, 2 0 0 0).  
Alt er n ati v el y, l ar g e c a n o p y g a ps c a n b e f or m e d b y t h e c o nti n u e d dist ur b a n c e i n 
s m all  si z e d g a ps aft er f ail ur e t o r e g e n er at e r es ulti n g i n g a p e x p a nsi o n ( Mit c h ell , 2 0 1 3; 
B arr ett e et al ., 2 0 1 7). O n e w a y g a p e x p a nsi o n o c c urs is w h e n a n ar e a h as b e e n s e v er el y 
s u p pr ess e d aft er a n i niti al dist ur b a n c e a n d a f u n n el eff e ct o c c urs w h er e wi n d t hr o w 
b e c o m es m or e s e v er e al o n g t h e g a p p eri m et ers ( Mit c h ell , 2 0 1 3). Ot h er wis e, a g a p c a n 
e x p a n d w h e n a sl o w a cti n g dist ur b a n c e, s u c h as a n i ns e ct o ut br e a k, c a us es t h e m ort alit y 
of c a n o p y tr e es o v er s e v er al y e ars r es ulti n g i n diff er e nt p arts of t h e st a n d s u c c u m bi n g t o 
s e c o n d ar y dist ur b a n c e at diff er e nt ti m e i nt er v als ( K n e es h a w a n d B er g er o n , 1 9 9 8). T h e 
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c o nti n u e d s u p pr essi o n of b als a m fir a d v a n c e d r e g e n er ati o n r es ults i n a n alt er n at e 
r e g e n er ati o n tr aj e ct or y w h er e t h e c a n o p y r e m ai ns o p e n ( G oss e et al., 2 0 1 1).  
W h e n m o os e ar e h y p er a b u n d a nt i n l ar g e c a n o p y g a ps, alt er n ati v e r e g e n er ati o n 
tr aj e ct ori es c a n o c c ur w h er e t h e c a n o p y f ails t o r e g e n er at e a n d t h e c a n o p y r e m ai ns o p e n 
wit h bl a c k s pr u c e i nt ers p ers e d ( Fi g ur e A. 3; C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 6). T h e s e e d b e d 
e n ds u p l osi n g m oist ur e a n d tr a nsiti o ni n g t o a dr y, n utri e nt p o or s e e d b e d d o mi n at e d b y 
eri c a c e o us s hr u bs, gr ass e s or i n v asi v e s p e ci es ( M alli k, 2 0 0 3). A n y b als a m fir s e e dli n gs 
will e v e nt u all y di e d u e t o t h e l a c k of m oist ur e a n d e x p os ur e t o f ull s u nli g ht w hil e b ei n g 
s u p pr ess e d ( Fr a n k, 1 9 9 0). S a pli n gs h a v e a b ett er c h a n c e of s ur vi v al aft er m o os e 
o v er br o wsi n g a n d s o m e m a y r e a c h t h e c a n o p y if m o os e ar e r e m o v e d. H o w e v er, it will 
still b e a n o p e n c a n o pi e d s yst e m a n d will n ot r e g e n er at e wit h o ut i nt er v e nti o n d u e t o t h e 
i n a bilit y f or b als a m fir g er mi n ati o n a n d s e e dli n g e st a blis h m e nt o n t his u nf a v o ur a bl e 
s e e d b e d ( D u c h es n e a u a n d M ori n , 1 9 9 9; C h arr o n a n d H er m a n ut z, 2 0 1 7). I n a d diti o n, t h e 
e n vir o n m e nt i n l ar g e g a p s is i n h os pit a bl e f or h ar d w o o ds, es p e ci all y y ell o w bir c h, w hi c h 
c a n n ot r e g e n er at e i n t his e n vir o n m e nt e v e n aft er m o os e h a v e b e e n r e m o v e d ( L or e n z etti et 
al ., 2 0 0 8). T h er ef or e, l ar g e c a n o p y g a ps alt er f or e st c o m p ositi o ns a n d if m o os e r e m ai n 
a b o v e c arr yi n g c a p a cit y m or e of t h e cl os e d c a n o p y f or est m a y tr a ns iti o n t o a m o os e 
s pr u c e s a v a n n a  ( M c L ar e n et al., 2 0 0 4; G oss e et al., 2 0 1 1). 
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Fi g u r e A. 3.  R e g e n er ati o n tr aj e ct ori es i n t h e l ar g e  si z e d g a p i n t h e a bs e n c e a n d pr es e n c e 
of m o os e o v er br o wsi n g . Fi v e diff er e nt tr aj e ct ori es ar e d e pi ct e d, a) b als a m fir a n d y ell o w 
bir c h fill t h e g a p b) o nl y y ell o w bir c h fills t h e g a p c) o nl y b als a m fir fills t h e g a p a n d d) 
n o r e g e n er ati o n wit hi n t h e g a p, e) t h e f or m ati o n of a s pr u c e m o os e s a v a n n a . E a c h 
s c e n ari o h as a diff er e nt pr o b a bilit y of o c c urri n g w h er e s o m e st at es c a n n ot b e r e a c h e d 
aft er s e v er e o v er br o wsi n g.  
S e v er e o v er br o wsi n g   
a)  
b) 
c)  
d) 
e)  
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A P P E N DI X B: M A R K O V M O D E L S  
I n t his a p p e n di x, I pr o vi d e a bri ef o v er vi e w of M ar k o v m o d els a n d a f e w of t h eir v ari a nts.  
 
T h e M ar k o v c h ai n is a di s cr et e ti m e st o c h asti c m o d el w hi c h us es tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es t o d es cri b e t h e tr a nsiti o n fr o m o n e st at e t o a n ot h er ( H or n, 1 9 7 5). M ar k o v 
m o d els c a n b e e asil y m o difi e d t o fit a v ari et y of s yst e ms, ar e si m pl e t o i nt er pr et a n d ar e 
n ot d at a i nt e nsi v e ( Y e ms h a n o v, 2 0 0 2) . T h e pri m ar y ass u m pti o n of M ar k o v m o d els is t h e 
M ar k o v pr o p ert y w hi c h m e a ns e a c h tr a nsiti o n is o nl y d e p e n d e nt o n t h e st at e t h e s yst e m 
w as i n i n t h e pr e vi o us ti m e st e p ( Us h er, 1 9 7 9). E ss e nti all y t his m e a ns t h e i niti al st at e of 
t h e s yst e m h as littl e i nfl u e n c e o n t h e fi n al st at es of t h e s yst e m. R at h er, it is t h e tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es a n d t h e c urr e nt st at e t h at i nfl u e n c es t h e fi n al st at e ( Us h er, 1 9 7 9). I n e c ol o g y, 
M ar k o v m o d els a n d t h eir v ari a nts h a v e b e e n us e d t o si m ul at e a ni m al m o v e m e nt ( Fr a n k e 
et al., 2 0 0 4; P att ers o n et al., 2 0 0 9; L a n gr o c k et al., 2 0 1 4), l a n d us e c h a n g e ( M ull er a n d 
Mi d dl et o n, 1 9 9 4; Y a n g et al., 2 0 1 4), s u c c essi o n i n s u bti d al a n d i nt erti d al c o m m u niti es 
( W o ott o n, 2 0 0 1; Hill et al., 2 0 0 4) a n d v e g et ati o n s u c c essi o n a n d d y n a mi cs ( H or n 1 9 7 5, 
S e a bl o o m a n d Ri c h ar ds, 2 0 0 3; Li é n ar d a n d Stri g ul, 2 0 1 6).  
M ar k o v m o d els c a n b e m o difi e d t o fit t h e e c ol o gi c al s yst e ms a n d i n cr e as e 
pr e di cti v e p o w er. S o m e v ari a nts o n t h e tr a diti o n al M ar k o v m o d el i n cl u d e hi d d e n M ar k o v 
m o d els ( H M Ms), w ei g ht e d M ar k o v m o d els a n d hi g h er or d er M ar k o v m o d els. T h e hi d d e n 
M ar k o v m o d el d o es n ot i n h er e ntl y vi ol at e a n y M ar k o v ass u m pti o ns, r at h er it is a M ar k o v 
m o d el wit hi n u n o bs er v a bl e st at es ( T u c k er a n d A n a n d, 2 0 0 5; G o n g et al., 2 0 1 7). F or t h e 
H M M t h er e is a n u n d erl yi n g ‘ hi d d e n’ s e q u e n c e, w h er e e a c h el e m e nt i n t h e hi d d e n c h ai n 
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c o n n e cts t o o bs er v a bl e st at es ( T u c k er a n d A n a n d, 2 0 0 5; G o n g et al., 2 0 1 7). T h e w ei g ht e d 
M ar k o v c h ai n is a m o difi e d ti m e-i n h o m o g e n e o us M ar k o v m o d el w h er e t h e tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es ar e alt er e d i n t h es e m o d els eit h er b y a d di n g a d diti o n al st at e m atri c es or b y 
w ei g hti n g c ert ai n tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( Li é n ar d a n d Stri g ul, 2 0 1 6). T his all o ws 
e n vir o n m e nt al c h a n g e, s u c h as dist ur b a n c e, n utri e nt c y cli n g, alt er e d br o wsi n g pr ess ur e 
a n d r est or ati o n, t o b e a c c o u nt e d f or i n t h e m o d el. A l ar g er a m o u nt of t h e or eti c al or 
e m piri c al d at a is r e q uir e d t o p ar a m etri z e t h e m o d el ( Li é n ar d a n d Stri g ul, 2 0 1 6). T h e 
hi g h er or d er M ar k o v c h ai n is m o difi e d t o all o w f or t h e m o d el t o r et ai n m e m or y of t h e 
pr e vi o us st at es a n d t h e f ut ur e st at e of t h e s yst e m is d e p e n d e nt o n t h e c urr e nt a n d pr e vi o us 
st at es t o t h e nt h or d er ( A a vi ks o o, 1 9 9 5; S h a ms h a d et al., 2 0 0 5 ). L ar g er ti m e s eri es 
d at as ets ar e r e q uir e d t o p ar a m etri z e t h e m o d el m a ki n g t h e m hi g hl y d at a i nt e nsi v e 
( A a vi ks o o, 1 9 9 5; S h a ms h a d et al., 2 0 0 5).  
St u di es h a v e c o m p ar e d t h e pr e di cti v e p o w er of b a si c M ar k o v m o d els a n d 
m o difi e d M ar k o v m o d els, fi n di n g t h e b asi c m o d el i s s o m eti m es b ett er at pr e di cti n g 
s yst e m d y n a mi cs ( L o g of et, 2 0 0 0; W o ott o n, 2 0 0 2). H o w e v er, ot h er st u di es h a v e c all e d f or 
f urt h er st u d y of m o difi e d M ar k o v m o d els t o i n c or p or at e m or e bi oti c a n d a bi oti c f a ct ors t o 
c a pt ur e a d diti o n al s yst e m d y n a mi cs a n d e x a mi n e  s yst e m r es p o ns e t o p ert ur b ati o ns 
( B al zt er, 2 0 0 0; T u c k er a n d A n a n d, 2 0 0 5). T h e pr e di cti v e p o w er of M ar k o v m o d els h as 
b e e n d e b at e d wit h s o m e e c ol o gists usi n g e x a ct n u m eri c al o ut p uts w hil e ot h ers us e t h e 
o bs er v e d m o d el p att er ns, s u c h as s hifts i n d o mi n a n c e or r es p o ns es t o p ert ur b ati o ns, t o 
dr a w c o n cl usi o ns a b o ut t h e s yst e m ( Li p p e et al., 1 9 8 5; B al zt er, 2 0 0 0; W o ott o n, 2 0 0 1; Hill 
et al., 2 0 0 4). I n m y t h esis, I f o c us o n t h e q u alit ati v e p att er ns of f or est c o m p ositi o n ( e. g., 
bir c h a n d b als a m fir r e cr uit m e nt t o t h e c a n o p y, is t h e c a n o p y cl osi n g, ar e s hr u bs pr es e nt 
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or a bs e nt) as o p p os e d t o q u alit ati v e p att er ns.  
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A P P E N DI X C: S E N SI TI VI T Y A N A L Y SI S  
I n t his a p p e n di x, I c o n d u ct a s e nsiti vit y a n al ysis t o ass ess t h e s e nsiti vit y of t h e tr a nsiti o n 
m atri x t o p ert ur b ati o ns .  
 
M E T H O D S  
S e nsiti vit y a n al ysis is a t e c h ni q u e us e d t o ass ess  m o d el o ut p uts r o b ust n ess t o u n c ert ai nt y 
of i n p ut p ar a m et ers a n d v ari a bl es b y v ar yi n g m o d el p ar a m et ers a n d a n al y zi n g t h e c h a n g es  
i n m o d el o ut p ut ( H a m b y, 1 9 9 4). I us e d a m o difi e d l o c al o n e-at - a-ti m e ( O A T) p ert ur b ati o n 
s e nsiti vit y a n al ysis a n d a gl o b al s c e n ari o b as e d p ert ur b ati o n s e nsiti vit y a n al ysis t o 
a n al y z e t h e s e nsiti vit y of m y m o d el t o v ari ati o ns i n t h e tr a nsiti o n pr o b a bilit y m atri x  
( Pi a n osi et al., 2 0 1 6). T h e l o c al p ert ur b ati o n a p pr o a c h a n al y z es t h e v ari ati o n i n m o d el 
o ut p ut aft er p ert ur bi n g o n e i n p ut p ar a m et er. T h e gl o b al p ert ur b ati o n a p pr o a c h a n al y z es 
t h e v ari ati o n i n m o d el o ut p ut w hil e v ar yi n g a cr oss t h e e ntir et y of t h e p ar a m et er i n p uts 
( Pi a n osi et al., 2 0 1 6). A k e y as p e ct of t h e r o w wis e M ark o v c o m m u nit y m o d el us e d i n m y 
a n al ys es  is t h at t h e r o ws s u m t o 1 wit hi n t h e m atri x ( W o ott o n , 2 0 0 1). T h er ef or e, I h a d t o 
m o dif y t h e a p pr o a c h es w hil e e ns uri n g t h e r o ws s u m m e d t o 1. 
 
L o c al O A T P ert ur b ati o n S e nsiti vit y A n al ysis – I c o n d u ct e d a m o difi e d l o c al p ert ur b ati o n 
s e nsiti vit y a n al ysis o n t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es t o d et er mi n e t h e o v er all s e nsiti vit y of 
t h e m o d el t o m y ass u m pti o ns p ert ai ni n g t o e c ol o gi c al tr a nsiti o ns. S p e cifi c all y, I gr o u p e d 
e c ol o gi c all y si mil ar tr a nsiti o n  pr o b a biliti es ( T a bl e C. 1) a n d i n di vi d u all y v ari e d e a c h 
gr o u p of tr a nsiti o n pr o b a biliti es. First, I gr o u p e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es wit h si mil ar lif e 
hist ori es a n d e c ol o gi c al f u n cti o n. I gr o u p e d br o ws e d b als a m fir s a pli n gs wit h t h e 
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u n br o ws e d b als a m fir s a pli n gs a n d t h e br o ws e d bir c h s a pli n gs wit h t h e u n br o ws e d bir c h 
s a pli n gs. I als o gr o u p e d t h e g o o d a n d p o or s e e d b e d d u e t o t h eir si mil ar e c ol o gi c al 
f u n cti o n (K e n k el et al ., 1 9 9 7) ( T a bl e C. 1).  Aft er gr o u pi n g si mil ar tr a nsiti o n pr o b a biliti es, 
t his r es ult e d i n a t ot al of 2 6 tr a nsiti o n pr o b a biliti es u n d er g oi n g l o c al O A T s e nsiti vit y 
a n al ysis ( T a bl e C. 1; T a bl e C. 2).  
N e xt, I us e d a m o difi e d L ati n h y p er c u b e t o r a n d o ml y dr a w a n u m b er b et w e e n a 
r a n g e of - 1 5 % a n d + 1 5 % (X ) of t h e b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a bilit y ( E q. C. 1 a, b, c ; 
H a ef n er, 2 0 0 5) . T o e ns ur e t h e r o ws still s u m m e d t o 1, I pr o p orti o n all y all o c at e d t h e 
diff er e n c e b et w e e n t h e p ert ur b e d tr a nsiti o n pr o b a bilit y a n d t h e u n p ert ur b e d tr a nsiti o n 
pr o b a bilit y t o t h e r e m ai n d er of t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es wit hi n t h e r o w ( E q. C. 2) 
( W o ott o n, 2 0 0 1). B y pr o p orti o n all y all o c ati n g t h e diff er e n c e b et w e e n t h e p ert ur b e d a n d 
u n p ert ur b e d tr a nsiti o n pr o b a bilit y, it e ns ur es t h e i nt e grit y of t h e m atri x is m ai nt ai n e d b y 
e ns uri n g l ar g e tr a nsiti o n pr o b a biliti es m ai nt ai n t h eir r el ati v e m a g nit u d e f or e a c h cl a ss.  F or 
e x a m pl e, if w e v ar y 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑝𝑝  b y + 1 5 % ( E q. C. 1 b) t h e r o w w o ul d b e pr o p orti o n all y 
all o c at e d a c c or di n g t o E q. C. 2 b, a n d if 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝  b y - 1 5 % ( E q. C. 1 b) t h e r o w w o ul d b e 
pr o p orti o n all y all o c at e d a c c or di n g t o E q. C. 2 b.  
 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 = 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 + / − ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ∗  𝑝𝑝 )                                            E q. C. 1 a 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑝𝑝 = 0. 1  + ( 0. 1 ∗ 0. 1 5 )                                                    E q. C. 1 b  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 = 0. 1 1 5  
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 = 0. 1 − ( 0. 1 ∗ 0. 1 5 )                                                            E q. C. 1 c  
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 𝑆𝑆 = 0. 0 8 5  
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1  = 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝐻𝐻 + � 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 + 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ∗ � 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 −  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 � � +
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 + 𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 + � 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑆𝑆 ,𝐻𝐻 𝑝𝑝𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 + 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑌𝑌 ∗ � 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑝𝑝 𝑌𝑌 −  𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 � �        
E q. C. 2 a 
 
1  = 0. 7  + � 0 .70 .7 + 0 .2 ∗ ( 0. 1 − 0. 1 1 5 ) � + 0. 1 1 5 + 0. 2  + �
0 .2
0 .7 + 0 .2 ∗ ( 0. 1 − 0. 1 1 5 ) �  E q. C. 2 b 
 
1  = 0. 7  + � 0 .70 .7 + 0 .2 ∗ ( 0. 1 − 0. 0 8 5 ) � + 0. 0 8 5 + 0. 2  + �
0 .2
0 .7 + 0 .2 ∗ ( 0. 1 − 0. 0 8 5 ) �  E q. C. 2 c 
 
I s a m pl e d fr o m f o ur str at a [- 1 5 % t o - 7. 5 %, - 7. 5 % t o 0, 0 t o 7. 5 %, 7. 5 % t o 1 5 %] 
a n d dr e w 1 0 n u m b ers r a n d o ml y fr o m e a c h str at a f or a t ot al s a m pl e si z e of 4 0 p er 2 0 
gr o u p e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( T a bl e C. 1). F or e a c h r a n d o ml y dr a w n tr a nsiti o n 
pr o b a bilit y, 5 0 0 si m ul ati o ns of t h e f ull m o d el d y n a mi cs w er e r u n f or 1 0 0 ti m e st e ps. T h e 
m e a n p er c e nt c o v er ( + st a n d ar d d e vi ati o n) w as c al c ul at e d fr o m t h e 5 0 0 si m ul ati o ns f or 
t h e 1 0 0t h ti m e st e p p er r a n d o m dr a w.  
I d et er mi n e d t h e s e nsiti vit y of e a c h tr a nsiti o n pr o b a bilit y b y c al c ul ati n g t h e 
c h a n g e i n m e a n pr o p orti o n al c o v er a n d p erf or mi n g a r a n k a n al ysis. F or t h e r a n k a n al ysis, 
I us e d t h e st e a d y st at e distri b uti o ns t o d et er mi n e t h e d o mi n a n c e of e a c h v e g et ati o n l a y er 
f or e a c h of t h e f o ur str at a i n t h e m o difi e d m o d els. I t h e n c o m p ar e d t h e d o mi n a n c e of t h e 
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v e g et ati o n l a y ers f or t h e m o difi e d m o d els t o t h e b as eli n e  m o d el  t o d et er mi n e t h e 
s e nsiti vit y of t h e tr a nsiti o ns. I d e e m e d t h e tr a nsiti o n pr o b a bilit y s e nsiti v e if t w o or m or e 
v e g et ati o n l a y ers s wit c h e d i n d o mi n a n c e. I us e d t h e d o mi n a n c e of t h e v e g et ati o n l a y ers as 
it r e pr es e nts t h e m aj or q u alit ati v e tr e n ds fr o m t h e m o d el o ut p ut w hi c h is t h e f o c us of m y 
t h esis (Li p p e et al., 1 9 8 5; B alt z er, 2 0 0 0; W o ott o n, 2 0 0 1; Hill et al., 2 0 0 4; A p p e n di x B).  If 
t h e r a n k a n al ysis r e v e al e d a s e nsiti v e tr a nsiti o n pr o b a bilit y, i n di c at e d b y s wit c h e d 
d o mi n a n c e b et w e e n t w o or m or e v e g et ati o n l a y ers, I p erf or m e d a n ei g e n a n al ysis a n d 
c al c ul at e d t h e g a p v al u e usi n g t h e s e c o n d ei g e n v al u e ( Li é n ar d  a n d  Stri g ul, 2 0 1 6 ). I 
c al c ul at e d t h e ei g e n v al u e f or e a c h  s e nsiti v e tr a nsiti o n pr o b a biliti es f or + 1 5 % a n d -1 5 % of 
t h e b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a biliti es. I c o nsi d er e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es o nl y mil dl y 
s e nsiti v e if t h e y w er e i d e ntifi e d as s e nsiti v e wit h t h e r a n k a n al ysis b ut t h e g a p v al u e w as 
t h e s a m e as t h e g a p v al u e f or t h e b as eli n e  m o d el . I c o nsi d er e d t h e m s e v er el y s e nsiti v e if 
t h e y w er e i d e ntifi e d as s e nsiti v e wit h t h e r a n k a n al ysis a n d t h e y h a d a diff er e nt g a p v al u e 
t h a n t h e b as eli n e m o d el  (Li é n ar d a n d  St ri g ul, 2 0 1 6). F or t h e s e v er el y s e nsiti v e tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es, I e xt e n d e d t h e r a n g e i n w hi c h t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es w er e v ari e d t o -
2 0 % a n d 2 0 % of t h e b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a bilit y. Fi g ur es f or t his a d diti o n al a n al ysis 
ar e pr o vi d e d wit h t h e c orr es p o n di n g c h a n g es t o ot h er tr a nsiti o n pr o b a biliti es wit hi n t h e 
r o w. F or a n y gr o u p e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es t h at w er e s e nsiti v e I u n gr o u p e d a n d 
r e a n al y z e d t h e m. T his w as t o d et er mi n e w h et h er t h e s e nsiti vit y w as a r es ult of t h e 
gr o u pi n g or t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es b ei n g a n al y z e d. I n a d diti o n, I c al c ul at e d t h e 
p er c e nt c h a n g e b et w e e n t h e m o difi e d ( X m ) a n d b as eli n e (X u n ) m o d el s ( E q. C. 3). I us e d 
t his c al c ul ati o n t o f urt h er e x a mi n e t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es i d e ntifi e d as s e nsiti v e t o 
t a k e a cl os er l o o k at t h e st at es wit h alt er e d r a n ki n g.  
 1 4 5  
 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝐻𝐻  𝑝𝑝 ℎ 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 = � 𝑝𝑝 𝑝𝑝 − 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 � ∗ 1 0 0                                                  E q. C. 3 
 
Gl o b al S c e n ari o P e rt ur b ati o n S e nsiti vit y A n al ysis – I n a d diti o n t o t h e l o c al s e nsiti vit y 
a n al ysis, I c o n d u ct e d a gl o b al s e nsiti vit y a n al ysis ( Pi a n osi et al., 2 0 1 6), w h er e I v ari e d 
s e v er al tr a nsiti o n pr o b a biliti es si m ult a n e o usl y b y i n cr e asi n g s e v er al tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es b y + 1 5 % of t h e b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a bilit y ( T a bl e C. 3 c ol u m n 2) a n d 
d e cr e asi n g ot h er t r a nsiti o n pr o b a biliti es t hr o u g h pr o p orti o n al all o c ati o n ( T a bl e C. 3 
c ol u m n 3). I t est e d t e n e c ol o gi c all y m e a ni n gf ul s c e n ari os usi n g gl o b al s e nsiti vit y a n al ysis 
(s e e T a bl e C. 3). E a c h of t h e s c e n ari os w er e s p e cifi c all y d esi g n e d t o t est t h e m et h o ds 
us e d t o c al c ul at e t h e tr a n siti o n pr o b a biliti es a n d mi mi c e c ol o gi c al pr o c ess es. I ass ess e d 
t h e r es ults of t h e a n al ysis t hr o u g h t h e c h a n g e i n m e a n pr o p orti o n al c o v er a n d r a n k 
a n al ysis as o utli n e d a b o v e. I p erf or m e d a n a d diti o n al r a n k a n al ysis b y gr o u pi n g t h e 
v e g et ati o n l a y ers i nt o t h e f o ur f or est l a y ers: f or est fl o or ( g o o d s e e d b e d a n d p o or s e e d b e d), 
h er b a c e o us ( h er bs), u n d erst or y (s hr u bs, bir c h s a pli n gs, b als a m fir s a pli n gs a n d s pr u c e 
s a pli n gs) a n d c a n o p y ( bir c h, b als a m fir a n d s pr u c e tr e es). T h e a d diti o n al r a n k a n al y sis 
all o w e d f or a br o a d er l o o k at t h e s e nsiti vit y of e a c h of t h e s c e n ari os b y e x a mi ni n g t h e 
o v er all c h a n g es i n f or est c o m p ositi o n. C h a n g es i n t h e f or est l a y er d o mi n a n c e w o ul d 
i n di c at e a s e v er el y s e nsiti v e s c e n ari o as it s u g g ests l ar g e c h a n g es i n f or est c o mp ositi o n 
a n d d y n a mi cs. D e p e n di n g o n t h e c o m p ositi o n al c h a n g es wit hi n t h es e s e v er el y s e nsiti v e 
s c e n ari os t h e s e nsiti vit y c o ul d i n di c at e r est or ati o n c o n cl usi o ns m a y b e i n a c c ur at e. I 
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f urt h er e x a mi n e d t h e c o m p ositi o n al c h a n g es a n d c o n d u ct e d a n ei g e n a n al ysis  f or e a c h 
s c e n ari o  t o d et er mi n e w h et h er r est or ati o n c o n cl usi o ns w o ul d still b e s o u n d.  
 
R E S U L T S  
L o c al O A T P ert ur b ati o n S e nsiti vit y A n al ysis – Of t h e t w e nt y -si x tr a nsiti o n pr o b a biliti es 
t est e d, s e v e n w er e i d e ntifi e d as s e nsiti v e ( T a bl e C. 4).  O ut of t h e s e v e n tr a n siti o n 
pr o b a biliti es i d e ntifi e d as s e nsiti v e usi n g t h e r a n k a n al ysis, o nl y t hr e e w er e i d e ntifi e d as 
s e v er el y s e nsiti v e usi n g t h e ei g e n a n al ysis ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝  a n d 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ; T a bl e C. 5). T h e 
mil dl y s e nsiti v e tr a nsiti o n pr o b a biliti es (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , a n d 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 ) di d n ot 
s u bst a nti all y alt er m o d el o ut p ut as t h e o v er all c o m p ositi o n of t h e f or est r e m ai n e d 
q u alit ati v el y si mil ar. I n e a c h of t h es e c as es t h er e w as o nl y a s wit c h i n v e g et ati o n 
d o mi n a n c e b et w e e n t w o diff er e nt v e g et ati o n l a y er s of si mil ar p er c e nt c o v er s. T h er ef or e, 
t h e r ati o b et w e e n f or est fl o or, h er b a c e o us, u n d erst or y a n d c a n o p y l a y ers r e m ai n e d 
c o m p ar a bl e. T h e s e v er el y s e nsiti v e tr a nsiti o n pr o b a biliti es s u bst a nti all y alt er e d t h e m o d el 
o ut p ut, c h a n gi n g t h e d o mi n a n c e b et w e e n s e v er al v e g et ati o n l a y ers a n d m o dif yi n g t h e 
o v er all c o m p ositi o n of t h e f or est ( Fi g ur e C. 1; Fi g ur e C. 2).  
 
Gl o b al S c e n ari o P ert ur b ati o n S e nsiti vit y A n al ysis – O ut of t h e t e n s c e n ari o s t est e d, f i v e 
w er e i d e ntifi e d as s e nsiti v e usi n g r a n k a n al ysis ( T a bl e C. 6; Fi g ur e C. 3; Fi g ur e C. 4 ). 
N o n e of t h e s e nsiti v e s c e n ari os t h at w er e i d e ntifi e d vi a r a n k a n al ysis  w er e i d e ntifi e d as 
s e v er el y s e nsiti v e b y t h e ei g e n a n al ysis. H o w e v er, o n e s c e n ari o t h at w as  n ot i d e ntifi e d as 
s e nsiti v e b y t h e r a n k a n al ysis w as  i d e ntifi e d as s e n siti v e b y t h e ei g e n a n al ysis (sc e n ari o 
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8). Of t h e s e nsiti v e s c e n ari os t hr e e of t h e m (s c e n ari o 1, s c e n ari o 2 a n d s c e n ari o 7) 
c h a n g e d t h e o v er all c o m p ositi o n of t h e f or est ( Fi g ur e C. 5).  
I n e a c h of t h e s e nsiti v e s c e n ari os l ar g e i n cr e as es i n v e g et ati o n a b u n d a n c e o c c urr e d 
i n s pr u c e s a pli n gs, s pr u c e tr e es or h er b a c e o us pl a nts ( Fi g ur e C. 4; Fi g ur e C. 5 ). I n 
s c e n ari o 1, s c e n ari o 2 a n d s c e n ari o 3, l ar g e d e cr e a s es i n v e g et ati o n a b u n d a n c e o c c urr e d i n 
bir c h tr e es. I n s c e n ari o 4 a n d s c e n ari o 7, s m all d e cr e as es i n s hr u b a b u n d a n c e o c c urr e d . I n 
s c e n ari o 9 a n d s c e n ari o 1 0  c a n o p y c o v er w as r e d u c e d w hil e s e e d b e d c o v er w as i n cr e as e d 
( T a bl e C. 7). All of t h e s c e n ari os t est e d h a d t h e s a m e p att er n as t h e b as eli n e m o d el , wit h 
s pr u c e b ei n g t h e m ost d o mi n a nt tr e e i n b ot h t h e u n d erst or y a n d c a n o p y. N o n e of t h e 
s c e n ari os r es ult i n a s u bst a nti al i n cr e as e i n bir c h or b als a m fir tr e es.   
 
DI S C U S S I O N  
T h e l o c al a n d gl o b al s e nsiti vit y a n al ysis r e v e al e d s o m e s e nsiti vit y wit hi n t h e 
m o d el. Wit hi n t h e l o c al a n al ysis, t hr e e tr a nsiti o ns (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝  a n d  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) of t w e nt y-
si x t est e d  w er e d e e m e d s e v er el y s e nsiti v e, c h a n gi n g t h e o v er all f or est c o m p ositi o n. T h e 
r e m ai ni n g s e nsiti v e tr a nsiti o n pr o b a biliti es (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , a n d 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 ) w er e n ot 
s e nsiti v e e n o u g h t o v ar y t h e o v er all f or est c o m p ositi o n. F urt h er m or e, t h e r a n k a n al ysis 
r e v e al e d t h e s wit c h es i n d o mi n a n c e o c c urr e d o nl y b et w e e n v e g et ati o n l a y ers t h at w er e 
si mil ar i n p er c e nt c o v er pri or t o m o d el alt er ati o ns. F or e x a m pl e, tr a n siti o n 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝  h a d a 
s wit c h i n d o mi n a n c e b et w e e n b als a m fir s a pli n gs a n d bir c h s a pli n gs , w h er e bir c h s a pli n gs 
w er e  d o mi n a nt i n t h e b as eli n e m o d el  a n d b als a m fir s a pli n gs  d o mi n a nt i n t h e m o difi e d 
m o d el. Pri or t o alt e r ati o n bir c h s a pli n gs p er c e nt c o v er w as 2. 9 % a n d b als a m fir s a pli n gs 
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w as 2. 8 %. I n t h e m o difi e d m o d el bir c h s a pli n gs p er c e nt c o v er w as 2. 9 % a n d b als a m fir 
s a pli n gs w as 3. 2 %.  T h es e c h a n g es t o p er c e nt c o v er ar e v er y mi n or a n d t h er ef or e w o ul d 
n ot i m p a ct m o d el c o n cl usi o ns. F or all of t h e s e v er el y s e nsiti v e tr a nsiti o n pr o b a biliti es, 
s pr u c e tr e es still r e m ai n d o mi n a nt wit hi n t h e c a n o p y i n di c ati n g a l a c k of b als a m fir 
r e g e n er ati o n. As s u c h, t h e s e nsiti vit y i d e ntifi e d d o es n ot c h a n g e r est or ati o n 
r e c o m m e n d ati o ns as bot h bir c h a n d b als a m fir tr e e s still f ail t o m e et t ar g ets b as e d o n 
hist ori c f or est c o m p ositi o ns ( M e a d es, 1 9 8 7; M e a d es, 1 9 8 9 ). T h er ef or e, t h e s e nsiti vit y 
i d e ntifi e d t hr o u g h l o c al a n al ysis w o ul d n ot i m p a ct t h e c o n cl usi o ns m a d e b a s e d o n m o d el 
o ut p ut or t h e f or est r est or ati o n s c e n ari os s u g g est e d.  
T h e gl o b al a n al ysis r e v e al e d f i v e of t h e t e n s c e n ari os w er e s e nsiti v e b as e d o n t h e 
r a n k a n al ysis, n o n e of w hi c h w er e s e v er el y s e nsiti v e b as e d o n t h e ei g e n a n al ysis. T h e 
ei g e n a n al ysis i d e ntifi e d  o n e a d diti o n al s e nsiti v e s c e n ari o t h at h a d t h e s a m e d o mi n a n c e 
p att er ns as t h e b as eli n e m o d el . T h e a d diti o n al s c e n ari o t h at w as i d e ntifi e d as s e nsiti v e 
t hr o u g h t h e ei g e n a n al ysi s ( S c e n ari o 8) h a d a f or est c o m p ositi o n wit h r e d u c e d s hr u b a n d 
s a pli n g c o v er  c o m p ar e d t o t h e b as eli n e m o d el . T hi s w o ul d i n di c at e a h ei g ht e n e d n e e d f or 
r est or ati o n as c o m p ar e d t o t h e b as eli n e m o d el  i n or d er t o r est or e u n d erst or y di v ersit y a n d 
a b u n d a n c e. O ut of all t h e s e nsiti v e s c e n ari os o nl y t hr e e of t h e m (s c e n ari o 1, s c e n ari o 2 
a n d s c e n ari o 7) alt er e d t h e o v er all c o m p ositi o n of t h e f or est ( Fi g ur e C. 5). B ot h s c e n ari o 7 
a n d s c e n ari o 2 h a d i n cr e a s e d c a n o p y c o v er, h o w e v er, b ot h bir c h a n d b als a m fir f ail t o 
s uffi ci e ntl y r e cr uit. S c e n ari o 1 h a d a r e d u c e d c a n o p y c o v er i n di c ati n g a n i n cr e as e d f ail ur e 
i n c a n o p y r e cr uit m e nt.  
I n e a c h of t h e 1 0 s c e n ari os t est e d, all of t h e m, r e g ar dl ess of t h e s e nsiti vit y, 
r e m ai n e d s pr u c e s a pli n g a n d s pr u c e tr e e d o mi n a nt. F urt h er m or e, t h e y all l a c k e d s uffi ci e nt 
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bir c h a n d b als a m fir a b u n d a n c e i n t h e c a n o p y. T h er ef or e, f or e a c h of t h e s c e n ari os 
r est or ati o n pr ot o c ols w o ul d still b e r e q uir e d t o r est or e bir c h i n t h e c a n o p y a n d c orr e ct t h e 
l a c k of b als a m fir d o mi n a n c e. I n c o n cl usi o n, t h e s e nsiti vit y i d e ntifi e d b y b ot h t h e l o c al 
a n d gl o b al a n al ysis is n ot s u bst a nti al e n o u g h t o i m p a ct t h e r est or ati o n r e c o m m e n d ati o ns 
m a d e wit hi n C h a pt er 2 .  
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T a bl e C. 1.  Tr a nsiti o n pr o b a biliti es u n d er g oi n g l o c al s e nsiti vit y a n al ysis a n d t h e r ati o n al e 
b e hi n d gr o u pi n g s e v er al tr a nsiti o ns. F or n ot ati o n s e e T a bl e C. 2.  
T r a n siti o n 
P r o b a biliti es  
G r o u pi n g R ati o n al e  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝  G o o d s e e d b e d a n d p o or s e e d b e d c o m pris e t h e f or e st fl o or a n d h a v e si mil ar e c ol o gi c al f u n cti o n. B ot h f a cilit at e n utri e nt tr a ns p ort a n d ar e 
i m p ort a nt f or v e g et ati o n gr o wt h.1   
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝  
G o o d s e e d b e d a n d p o or s e e d b e d c o m pris e t h e f or e st fl o or a n d h a v e 
si mil ar e c ol o gi c al f u n cti o n. B ot h f a cilit at e n utri e nt tr a ns p ort a n d ar e 
i m p ort a nt f or v e g et ati o n gr o wt h. 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌   N ot gr o u p e d  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝐻𝐻 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑆𝑆 ,𝐻𝐻 𝑝𝑝 , 
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝   
U n br o ws e d a n d br o ws e d bir c h s a pli n gs h a v e t h e s a m e lif e hist ori es 
a n d f u n cti o n wit hi n t h e e c os yst e m. T h e y b ot h tr a n siti o n t o s e e d b e d 
w h e n t h e y di e.  
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑝𝑝 , 
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵  
U n br o ws e d a n d br o ws e d bir c h s a pli n gs h a v e t h e s a m e  lif e hist ori es 
a n d f u n cti o n wit hi n t h e e c os yst e m. T h e y b ot h p ersist a n d t hri v e i n 
t h e s a m e e n vir o n m e nt. 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵  
U n br o ws e d a n d br o ws e d bir c h s a pli n gs h a v e t h e s a m e lif e hist ori es 
a n d f u n cti o n wit hi n t h e e c os yst e m. T h e y b ot h tr a n siti o n t o bir c h 
tr e es pr o vi d e d t h er e ar e s uffi ci e nt r es o ur c es a n d s a pli n g gr o wt h is 
n ot s u p pr ess e d.  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆  
U n br o ws e d a n d br o ws e d b als a m fir s a pli n gs h a v e t h e s a m e lif e 
hist ori es a n d f u n cti o n wit hi n t h e e c os yst e m. T h e y b ot h tr a nsiti o n t o 
s e e d b e d w h e n t h e y di e.  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌  
U n br o ws e d a n d br o ws e d b als a m fir s a pli n gs h a v e t h e s a m e lif e 
hist ori es a n d f u n cti o n wit hi n t h e e c os yst e m. T h e y b ot h p ersist a n d 
t hri v e i n t h e s a m e e n vir o n m e nt. 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵  
U n br o ws e d a n d br o ws e d b als a m fir s a pli n gs h a v e t h e s a m e lif e 
hist ori es a n d f u n cti o n wit hi n t h e e c os yst e m. T h e y b ot h tr a nsiti o n t o 
b als a m fir tr e es pr o vi d e d t h er e ar e s uffi ci e nt r es o ur c es a n d s a pli n g 
gr o wt h is n ot s u p pr ess e d.  
( c o nti n u e d)  
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T r a n siti o n 
P r o b a biliti es  
G r o u pi n g R ati o n al e  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot  gr o u p e d  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   N ot gr o u p e d  
1 T u b b s, C. H. ( 1 9 6 9). T h e i nfl u e n c e of li g ht, m oist ur e, a n d s e e d b e d o n y ell o w bir c h r e g e n er ati o n. R es e a r c h 
P a p er N C -2 7. St. P a ul, M N: U. S. D e pt. of A g ri c ult u r e, F o r est S er vi c e, N o rt h C e ntr al F o r est E x p eri m e nt 
St ati o n , 2 7 . R etri e v e d fr o m htt p s:// w w w.fs. us d a. g o v/tr e es e ar c h/ p u b s/ 1 0 5 4 8  a n d M c L ar e n, B. E., &  J a n k e, 
R. A. ( 1 9 9 6). S e e d b e d a n d c a n o p y c o v er eff e ct s o n b als a m fir s e e dli n g e st a blis h m e nt i n I sl e R o y al e 
N ati o n al P ar k. C a n a di a n J o u r n al of F o r est R es e a r c h , 2 6 ( 5), 7 8 2– 7 9 3. d oi: 1 0. 1 1 3 9/ x 2 6 -0 8 8  
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T a bl e C. 2.  Tr a nsiti o n pr o b a bilit y n ot ati o n f or t h e 1 2 x 1 2 m atri x. N ot ati o n is 𝑝𝑝 𝑝𝑝,𝑗𝑗 w hi c h i s 
a tr a nsiti o n fr o m i t o j (e. g.,  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝐻𝐻  i s t h e tr a nsiti o n fr o m s e e d b e d t o h er bs). 
V e g et ati o n L a y e r  N ot ati o n  
G o o d S e e d b e d -G o o d S e e d b e d   𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   
G o o d S e e d b e d -P o or S e e d b e d   𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   
G o o d S e e d b e d -H er b   𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝   
G o o d S e e d b e d -S hr u b   𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   
G o o d S e e d b e d -Y ell o w Bir c h S a pli n gs   𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   G o o d S e e d b e d -B als a m Fir S a pli n gs   𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   
G o o d S e e d b e d -S pr u c e S a pli n gs  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   
P o or S e e d b e d -G o o d S e e d b e d  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   
P o or S e e d b e d -P o or S e e d b e d  𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝   
H er b -G o o d S e e d b e d  𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐻𝐻   
H er b -H er b  𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆   
S hr u b -G o o d S e e d b e d  𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆   
S hr u b -S hr u b  𝐻𝐻 𝑆𝑆 𝐻𝐻 ,𝑝𝑝 𝑌𝑌   
Bir c h S a pli n gs -G o o d S e e d b e d  𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝   
Bir c h S a pli n gs -Bir c h S a pli n gs  𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌   
Bir c h S a pli n gs -Br o ws e d Bir c h S a pli n gs  𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑝𝑝   
Bir c h S a pli n gs -Bir c h Tr e e  𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆   
Br o ws e d Bir c h S a pli n gs -G o o d S e e d b e d  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑝𝑝   
Br o ws e d Bir c h S a pli n gs -Br o ws e d Bir c h S a pli n gs  𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵   
Br o ws e d Bir c h S a pli n gs -Bir c h Tr e e  𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝   
B al s a m Fir S a pli n gs -G o o d S e e d b e d  𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
B al s a m Fir S a pli n gs -B als a m Fir S a pli n gs  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆   
B al s a m Fir S a pli n gs -Br o ws e d B als a m Fir S a pli n gs  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌   
B al s a m Fir S a pli n gs -B als a m Fir Tr e e  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆   
Br o ws e d B al s a m Fir S a pli n gs -G o o d S e e d b e d   𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆   
Br o ws e d B al s a m Fir S a pli n gs - Br o ws e d B als a m Fir S a pli n gs  𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝐵𝐵   
Br o ws e d B al s a m Fir S a pli n gs - B als a m Fir Tr e e  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵   
S pr u c e S a pli n gs -G o o d S e e d b e d  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
S pr u c e S a pli n gs -S pr u c e S a pli n gs  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆   
S pr u c e S a pli n gs -S pr u c e Tr e e  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
Bir c h Tr e e -G o o d S e e d b e d  𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
Bir c h Tr e e -Bir c h Tr e e  𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆   
B al s a m Fir Tr e e -G o o d S e e d b e d  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
B al s a m Fir Tr e e -B als a m Fir Tr e e  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵   
S pr u c e Tr e e -G o o d S e e d b e d  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
S pr u c e Tr e e -S pr u c e Tr e e  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
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T a bl e C. 3.  Gl o b al a n al ysis s c e n ari os wit h c orr es p o n di n g e c ol o gi c al a n d a n al yti c 
p ur p os es f or e a c h s c e n ari o. Tr a nsiti o ns w er e i n cr e as e d b y 1 5 % a n d d e cr e as e d t hr o u g h 
pr o p orti o n al all o c ati o n.  
S c e n a ri o   I n c r e as e d  D e c r e as e d  E c ol o gi c al 
P u r p os e  
A n al yti c 
P u r p os e  
S c e n ari o  1  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   
 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐻𝐻 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐻𝐻 , 
𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,  
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑝𝑝 𝑌𝑌 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,  
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 , 
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆 , 
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,  
𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆   
 
Si m ul ati n g 
i n cr e as e d 
d o mi n a n c e of 
s e e d b e d o v er 
u n d erst or y 
v e g et ati o n  
T esti n g 
s e nsiti vit y of 
n o d e 1 f a v o uri n g 
s e e d b e d  
S c e n ari o 2  𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 
𝐵𝐵 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝    
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 , 
 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆   
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐻𝐻 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
 
Si m ul ati n g 
i n cr e as e d 
d o mi n a n c e of 
u n d erst or y 
v e g et ati o n o v er 
s e e d b e d  
T esti n g 
s e nsiti vit y of 
n o d e 1 f a v o uri n g 
s hr u bs a n d 
s a pli n gs  
( c o nti n u e d) 
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S c e n a ri o   I n c r e as e d  D e c r e as e d  E c ol o gi c al 
P u r p os e  
A n al yti c 
P u r p os e  
S c e n ari o 3  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   
 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 , 
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑆𝑆 , 
𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,  
𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 , 
𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 , 
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,  
𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 , 
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 , 
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆   
 Si m ul ati n g 
i n cr e as e d 
d o mi n a n c e of 
s hr u bs o v er 
s a pli n gs  
T esti n g 
s e nsiti vit y of 
n o d e 3 f a v o uri n g 
s hr u bs  
S c e n ari o 4  𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌   
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 , 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑝𝑝 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝐻𝐻 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
 
Si m ul ati n g 
i n cr e as e d 
d o mi n a n c e of 
s hr u bs o v er 
s a pli n gs  
T esti n g 
s e nsiti vit y of 
n o d e 3 f a v o uri n g 
s a pli n gs  
S c e n ari o 5  𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵  𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵  Si m ul ati n g d o mi n a n c e of 
b als a m fir 
s a pli n gs o v er 
s pr u c e  
T esti n g 
s e nsiti vit y of 
fi el d d at a 
tr a nsiti o ns f or 
b als a m fir a n d 
s pr u c e s e e dli n g 
gr o wt h  
S c e n ari o 6  𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
Si m ul ati n g 
i n cr e as e d s a pli n g 
gr o wt h  
A eri al p h ot o 
tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es  
( c o nti n u e d) 
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S c e n a ri o   I n c r e as e d  D e c r e as e d  E c ol o gi c al 
P u r p os e  
A n al yti c 
P u r p os e  
S c e n ari o 7  𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 , 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 , 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝐻𝐻 𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑝𝑝 , 
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆   
Si m ul at e 
i n cr e as e d 
s e e dli n g a n d 
s a pli n g gr o wt h  
T esti n g 
s e nsiti vit y of 
a eri al p h ot o 
tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es of 
s a pli n g t o tr e e 
gr o wt h c o m bi n e d 
wit h fi el d d at a 
tr a nsiti o ns of 
s e e d b e d t o 
s a pli n gs  
S c e n ari o 8  𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆 , 
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 , 
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵   
𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 , 
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,  
𝑌𝑌 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆   
Si m ul at e hi g h er 
c a n o p y t ur n o v er 
r at es  
T esti n g 
s e nsiti vit y of 
a eri al p h ot o 
tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es of 
tr e e d e at h a n d 
s a pli n g gr o wt h  
S c e n ari o 9  𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑝𝑝 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝐻𝐻 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   
Si m ul at e hi g h er 
c a n o p y d e at h 
r at es  
T esti n g 
s e nsiti vit y of 
a eri al p h ot o 
tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es of 
tr e e d e at h 
S c e n ari o 
1 0  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑆𝑆   
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 , 
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 , 
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝐵𝐵 𝑝𝑝   
Si m ul at e b als a m 
fir d o mi n a n c e 
d uri n g c a n o p y 
r e cr uit m e nt  
T esti n g 
s e nsiti vit y of t h e 
b als a m fir s pr u c e 
s plit fr o m a eri al 
p h ot o tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es  
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T a bl e C. 4.  L o c al O A T p ert ur b ati o n r a n k a n al ysi s r es ults f or str at a 1 (-1 5 t o - 7. 5 %), 
str at a 2 ( - 7. 5 t o 0 %), str at a 3 ( 0 t o 7. 5 %) a n d str at a 4 ( 7. 5 t o 1 5 %). Tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es t h at ar e s e nsiti v e s wit c h i n d o mi n a n c e b et w e e n t w o or m or e v e g et ati o n 
l a y ers ( Y esx ) an d tr a nsiti o n pr o b a biliti es t h at ar e n ot s e nsiti v e h a v e t h e s a m e v e g et ati o n 
d o mi n a n c e or d er as t h e b as eli n e m o d el  ( N o). F or tr a nsiti o n n ot ati o n s e e T a bl e C. 2.  
T r a n siti o n  St r at a 1  St r at a 2  St r at a 3  St r at a 4  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝  N o  N o  N o  N o  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝  N o  N o  N o  N o  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝   N o  N o  N o  Y es a  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   N o  N o  N o  N o  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   N o  N o  N o  N o  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   N o  N o  N o  Y es b  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   N o  N o  N o  N o  
𝑆𝑆 𝐵𝐵 ,𝑆𝑆 𝑌𝑌   Y es a  N o  N o  N o  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑝𝑝  N o  N o  N o  Y es a  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝐻𝐻 𝑝𝑝  N o  N o  N o  N o  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆  N o  N o  N o  N o  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐻𝐻 𝑆𝑆 ,𝐻𝐻 𝑝𝑝 , 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝   N o  N o  N o  N o  
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑌𝑌 , 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑝𝑝 , 
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵  
N o  N o  N o  N o  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 𝑆𝑆 𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵  N o  N o  N o  N o  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆 , 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆  N o  N o  N o  N o  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 , 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 , 
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌  
N o  N o  N o  N o  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵 , 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 𝑌𝑌 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵  N o  N o  N o  N o  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑆𝑆 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆   N o  N o  N o  N o  
𝐵𝐵 𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆   N o  N o  N o  N o  
𝑝𝑝 𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   N o  N o  N o  N o  
𝑆𝑆 𝑝𝑝 𝑆𝑆 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   N o  N o  N o  N o  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆   N o  N o  N o  N o  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑌𝑌 𝑆𝑆   N o  N o  N o  N o  
𝑌𝑌 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵   N o  N o  N o  Y es c  
𝑆𝑆 𝑆𝑆 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝐵𝐵   N o  N o  N o  Y es a  
𝑆𝑆 𝐵𝐵 𝑝𝑝 ,𝑆𝑆 𝑆𝑆   Y es a   N o  N o  N o  
a  H m or e d o mi n a nt t h a n B S  
b  B F S m or e d o mi n a nt t h a n Y B S  
c  B F m or e d o mi n a nt t h a n B S S, H  
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T a bl e C. 5.  S e nsiti v e tr a nsiti o n pr o b a biliti es fr o m t h e l o c al O A T p ert ur b ati o n s e nsiti vit y 
a n al ysis i d e ntifi e d usi n g t h e r a n k a n al ysis a n d t h eir c orr es p o n di n g g a p v al u es. T h e t a bl e 
s h o ws t h e g a p v al u es c al c ul at e d usi n g t h e ei g e n v al u es f or + 1 5 % a n d - 1 5 % of t h e 
b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a bilit y.  B ol d e d g a p v al u e s diff er fr o m t h e g a p v al u es c al c ul at e d 
f or t h e b as eli n e m o d el  a n d t h us i n di c at e a s e v er el y s e nsiti v e tr a nsiti o n pr o b a bilit y.  
 
 G a p V al u e  
T r a n siti o n  -1 5 %  + 1 5 %   
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝   0. 2 2 7  0. 2 2 7  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝐻𝐻 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝   0. 2 2 7  0. 2 2 7  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   0. 2 2 7  0. 2 2 7  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝   0. 2 2 7  0. 2 2 7  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   0. 2 6 7  0. 1 2 3  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   0. 2 1 4  0. 2 3 2  
𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝   0. 2 3 8  0. 1 5 0  
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T a bl e C. 6.  R a n k a n al ysi s f or gl o b al s c e n ari o p ert ur b ati o n s e nsiti vit y a n al ysis f or t h e 
v e g et ati o n l a y ers ( g o o d s e e d b e d, p o or s e e d b e d, h er bs, s hr u bs, bir c h s a pli n gs, br o ws e d 
bir c h s a pli n gs, b als a m fir s a pli n gs, br o ws e d b als a m fir s a pli n gs, s pr u c e s a pli n gs, bir c h 
tr e es, b als a m fir tr e es a n d s pr u c e tr e es) a n d f or est l a y ers (f or est fl o or, h er b a c e o us, 
u n d erst or y, c a n o p y). R a n k a n al ysis o n v e g et ati o n l a y ers gi v es a m or e d et ail e d l o o k at t h e 
c h a n g es i n m o d el o ut p ut f or e a c h of t h e s c e n ari os b ei n g t est e d. R a n k a n al ysis o n f o r est 
l a y ers gi v es a br o a d er l o o k at t h e c h a n g es i n t h e o v er all f or est c o m p ositi o n f or e a c h 
s c e n ari o. F or d et ails o n tr a nsiti o ns alt er e d f or e a c h s c e n ari o a n d t h e p ur p os e of t h e 
a n al ysis s e e T a bl e C. 3.  
 
Gl o b al A n al ysis  V e g et ati o n L a y e rs  F o r est L a y e rs   
S c e n ari o 1  Y es a  Y es b  
S c e n ari o 2  N o  Y es c  
S c e n ari o 3  Y es d  N o  
S c e n ari o 4  Y es e  N o  
S c e n ari o 5  N o  N o  
S c e n ari o 6  N o  N o  
S c e n ari o 7  Y es f Y es c  
S c e n ari o 8  N o  N o  
S c e n ari o 9  N o  N o  
S c e n ari o 1 0  N o  N o  
a  S H m or e d o mi n a nt t h a n B S S  
b  T h e o v er all c o m p o siti o n of t h e f or est i s alt er e d wit h h er b a c e o us l a y er  m or e d o mi n a nt t h a n s a pli n g s 
c  T h e o v er all c o m p o siti o n of t h e f or est i s alt er e d wit h t h e c a n o p y m or e d o mi n a nt t h a n t h e s e e d b e d  
d  H m or e d o mi n a nt t h a n B S  
e  B S S a n d B F m or e d o mi n a nt t h a n S H  
f B S S m or e d o mi n a nt t h a n S H  
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T a bl e C. 7.  S e nsiti v e s c e n ari os fr o m t h e gl o b al p ert ur b ati o n s e nsiti vit y a n al ysis i d e ntifi e d 
usi n g t h e r a n k a n al ysis a n d wit h t h eir c orr es p o n di n g g a p v al u es. T h e t a bl e s h o ws t h e g a p 
v al u es c al c ul at e d usi n g t h e ei g e n v al u es f or + 1 5 % of t h e b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a bili ti es 
o utli n e d i n T a bl e C. 3.  B ol d e d g a p v al u es diff er fr o m t h e g a p v al u es c al c ul at e d f or t h e 
b as eli n e m o d el  a n d t h us i n di c at e a s e v er el y s e nsiti v e tr a nsiti o n pr o b a bilit y.  
 
Gl o b al A n al ysis  G a p V al u e  
S c e n ari o 1  0. 2 2 7  
S c e n ari o 2  0. 2 2 7  
S c e n ari o 3  0. 2 2 7  
S c e n ari o 4  0. 2 2 7  
S c e n ari o 5  0. 2 2 7  
S c e n ari o 6  0. 2 2 7  
S c e n ari o 7  0. 2 2 7  
S c e n ari o 8  0. 2 6 1  
S c e n ari o 9  0. 2 2 7  
S c e n ari o 1 0  0. 2 2 7  
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F i g u r e C. 1.  T h e m e a n pr o p orti o n al p er c e nt c o v er ( +/- S D) of b als a m fir  tr e es b as e d o n 
t h e p er c e nt c h a n g e t o t h e b als a m fir tr e e tr a nsiti o n pr o b a biliti es (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ). T h e 
s e nsiti vit y of t h e b als a m fir t o b als a m fir tr a nsiti o n pr o b a bilit y ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) t o v ari ati o ns of -2 0 t o 2 0 % of t h e b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a bilit y ( b y 5 % i n cr e m e nts). T h e u p p er a xis 
d e pi cts t h e r es c al e d b als a m fir t o s e e d b e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) aft er all o c ati n g 
t h e c h a n g e b et w e e n t h e p ert ur b e d a n d b as eli n e b als a m fir t o b als a m fir (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) tr a nsiti o n 
pr o b a bilit y. As e vi d e nt i n t h e fi g ur e a s m all v ari ati o n of 5 % t o t h e b als a m fir t o b als a m fir 
tr a nsiti o n r es ults i n 1 7 % v ari ati o n i n t h e b als a m fir t o s e e d b e d tr a nsiti o n pr o b a bilit y. A 
t ot al of 5 0 0 si m ul ati o ns w er e r u n f or e a c h 5 % i n cr e as e b et w e e n - 2 0 t o 2 0 % f or 1 0 0 ti m e 
st e ps. T h e m e a n w as c al c ul at e d fr o m t h e 5 0 0 si m ul ati o ns wit h t h e 1 0 0 t h ti m e ( y e ar) st e p.  
 
 
 
P er c e nt C h a n g e Tr a nsiti o n Pr o b a bilit y 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝑝𝑝  
Bal
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P er c e nt C h a n g e Tr a nsiti o n Pr o b a bilit y 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝  
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F i g u r e C. 2.  T h e m e a n pr o p orti o n al p er c e nt c o v er ( + S D) of s pr u c e tr e es b a s e d o n t h e 
p er c e nt c h a n g e t o t h e s pr u c e tr e e tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑗𝑗 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 , 𝑝𝑝 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ). T h e fi g ur e 
d e pi cts t h e s e nsiti vit y of t h e s pr u c e t o s pr u c e tr a nsiti o n pr o b a bilit y ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) t o v ari ati o ns 
of - 2 0 t o 2 0 % of t h e b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a bilit y ( b y 5 % i n cr e m e nts). T h e u p p er a xis 
d e pi cts t h e r es c al e d s pr u c e t o s e e d b e d tr a nsit i o n pr o b a biliti es (𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) aft er all o c ati n g t h e 
c h a n g e b et w e e n t h e p ert ur b e d a n d b as eli n e s pr u c e t o s pr u c e ( 𝑝𝑝 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 ) tr a nsiti o n 
pr o b a bilit y. As e vi d e nt i n t h e fi g ur e a s m all v ari ati o n of 5 % t o t h e s pr u c e t o s pr u c e 
tr a nsiti o n r es ults i n 1 7 % v ari ati o n i n t h e s pr u c e t o s e e d b e d tr a nsiti o n pr o b a bilit y. A t ot al 
of 5 0 0 si m ul ati o ns w er e r u n f or e a c h 5 % i n cr e as e b et w e e n - 2 0 t o 2 0 % f or 1 0 0 ti m e st e ps. 
T h e m e a n w as c al c ul at e d fr o m t h e 5 0 0 si m ul ati o ns wit h t h e 1 0 0 t h ti m e ( y e ar) st e p.  
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 Fi g u r e C. 3.  M e a n pr o p orti o n al c o m p ositi o n of v e g et ati o n f or e a c h of t h e gl o b al a n al ysis 
s c e n ari os ( * i n di c at es a c h a n g e i n l a y er d o mi n a n c e). F or s c e n ari o i nf or m ati o n s e e T a bl e 
C. 3. T h e pr o p orti o n al c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 of 
si m ul ati o ns  f or e a c h s c e n ari o at t h e 1 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p.  
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 Fi g u r e C. 4.  C h a n g e i n m e a n pr o p orti o n al c o m p ositi o n ( + S D) of v e g et ati o n b et w e e n 
alt er e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( + 1 5 % of t h e b as eli n e tr a nsiti o n pr o b a bilit y) a n d t h e 
c al c ul at e d tr a nsiti o n pr o b a bil iti es f or e a c h s c e n ari o of t h e gl o b al a n al ysis ( * i n di c at es a 
c h a n g e i n l a y er d o mi n a n c e). S e e T a bl e C. 3 f or s c e n ari o d et ails. T h e c h a n g e i n 
pr o p orti o n al p er c e nt c o v er w as c al c ul at e d usi n g t h e pr o p orti o n al c o v er f or e a c h of t h e 5 0 0 
si m ul ati o ns f or e a c h s c e n ari o at t h e 1 0 0 t h ti m e ( y e ar) st e p.  
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Fi g u r e C. 5.  M e a n pr o p orti o n al c o m p ositi o n of f or est l a y ers f or e a c h of gl o b al a n al ysis 
s c e n ari os ( * i n di c at es a c h a n g e i n l a y er d o mi n a n c e). T h e pr o p orti o n al c o m p ositi o n 
c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h s c e n ari o at t h e 1 0 0t h ti m e 
( y e ar) st e p. F or s c e n ari o i nf or m ati o n s e e T a bl e C. 3.  
 
 
 
 
 
 
  
  *  *  *  
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A P P E N DI X D: M O O S E M O D E L  
 
I n t his a p p e n di x, I bri efl y pr es e nt t h e r es ults fr o m t h e m o os e m o d el r e g e n er ati o n 
tr aj e ct ori es u n d er a gr a di e nt of m o os e br o wsi n g pr ess ur e a n d si m ul at e d r est or ati o n.   
 
T h e m o os e m o d el w as n ot m o difi e d t o r efl e ct r e g e n er ati o n wit hi n s p e cifi c si z e d c a n o p y 
g a ps. T h er ef or e, t his m o d el h as n ot b e e n m o difi e d usi n g R P K v al u e. R at h er, t his m o d el 
r efl e cts t h e a v er a g e f or est r e g e n er ati o n aft er dist ur b a n c e. I r a n e ac h of t h e r est or ati o n 
s c e n ari os o n t h e n o n- g a p s p e cifi c m o os e m o d el t o d et er mi n e w h et h er r est or ati o n 
c o n cl usi o ns r e m ai n e d t h e s a m e w h e n t h e m o d el w as n ot m o difi e d t o r efl e ct g a p 
d y n a mi cs. B as e d o n t h e r es ults, t h e f or est is s hifti n g t o a s pr u c e d o mi n a nt f o r est a n d bir c h 
i s b ei n g l ost fr o m t h e c a n o p y. T h e m ost eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ols ar e pl a nti n g bir c h 
a n d b als a m fir s e e dli n gs i n l o w si m ul at e d br o wsi n g pr ess ur e a n d wit hi n a m o os e 
e x cl os ur e. R es ults s u p p ort g a p s p e cifi c r est or ati o n fi n di n gs wit h t h e s a m e t o p eff e cti v e 
r est or ati o n s c e n ari os i d e ntifi e d.  
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Fi g u r e D. 1.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of v e g et ati o n l a y ers u n d er a n i n cr e a si n g m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e (l o w = 0. 9, hi g h = 0. 0 0 1). Br o wsi n g pr ess ur e r a n g es b et w e e n 0. 0 0 1 
( hi g h) t o 0. 9 (l o w) a n d w e si m ul at e d i n cr e m e nts of 0. 1 fr o m 0. 9 t o 0. 1 a n d b y 0. 0 9 9 f or 
0. 1 t o 0. 0 0 1. R e g ar dl ess of m o os e br o wsi n g pr ess ur e t h e f or est f ails t o f ull y r e g e n er at e, 
r es ulti n g i n a p at c h y s pr u c e d o mi n a nt s yst e m. F urt h er m or e, e v e n wit h r e d u c e d br o wsi n g 
pr ess ur e bir c h f ails t o s uffi ci e ntl y r e g e n er at e r es ulti n g i n r e d u c e d c a n o p y di v ersit y. At a 
l o w l e v el of br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 7) bir c h b e gi ns t o e m er g e i n t h e c a n o p y ( bir c h 
pr o p orti o n al c o v er > 0. 0 0 5) i n di c at e d b y a n ast eris k ( *). A cti v e r est or ati o n pr ot o c ols ar e 
r e q uir e d t o c o m pl et el y cl os e t h e g a p a n d i n cr e as e bir c h a n d b als a m fir r e cr uit m e nt t o t h e 
c a n o p y. T h e pr o p orti o n al c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 
si m ul ati o ns f or e a c h  m o o s e br o wsi n g pr ess ur e  at t h e 1 0 0t h ti m e st e p. 
 
C a n o p y 
U n d erst or y 
H er b a c e o us  
S e e d b e d  
G o o d s e e d b e d  
P o or s e e d b e d  
H er b a c e o us  
S hr u bs  
Bir c h s a pli n gs  
Br o ws e d bir c h s a pli n gs  
B als a m fir s a pli n gs  
Br o ws e d b als a m fir s a pli n gs  
S pr u c e s a pli n gs  
Bir c h tr e e s  
B als a m fir tr e e s  
S pr u c e tr e e s 
*  
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 Fi g u r e D. 2.  Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of t h e b or e al f or est u n d er ni n e r est or ati o n 
s c e n ari os. R est or ati o n s c e n ari os ar e l a b el e d R 1 t hr o u g h R 9, i n as c e n di n g or d er of 
eff e cti v e n ess f or r e a c hi n g r est or ati o n t ar g ets  i n l ar g e c a n o p y g a ps; R 1, pl a nti n g b als a m fir 
s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1); R 2, pl a nti n g bir c h a n d b als a m 
fir s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1);  R 3, pl a nti n g b als a m fir 
s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 5, pl a nti n g bir c h a n d 
b als a m fir s e e dl i n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 4, pl a ci n g a n 
e x cl os ur e wit h n o pl a nti n g ( M = 1); R 6, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e 
br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 7, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1); R 8, 
pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 9, 
pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1). T h e pr o p orti o n al 
c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 5 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h r est or ati o n 
str at e g y at t h e 2 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p.  
 
 
 
G o o d s e e d b e d  
P o or s e e d b e d  
H er b a c e o us  
S hr u bs  
Bir c h s a pli n gs  
Br o ws e d bir c h s a pli n gs  
B als a m fir s a pli n gs  
Br o ws e d b als a m fir s a pli n gs  
S pr u c e s a pli n gs  
Bir c h tr e e s  
B als a m fir tr e e s  
S pr u c e tr e e s  
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A P P E N DI X E: R E S T O R A TI O N P A R A M E T E R  
I n t his a p p e n di x, I dis c us s t h e eff e ct of v ar yi n g r est or ati o n p ar a m et er ( RP K ) o n t h e m o d el 
o ut p ut a n d c o n cl usi o ns.  
 
I v ari e d t h e r est or ati o n p ar a m et er ( RP K ) t o d et er mi n e w h et h er t h e v al u e eff e ct e d 
t h e r est or ati o n c o n cl usi o ns. T h e RP K  v al u e i s us e d t o si m ul at e s e e dli n g pl a nti n g. As s u c h, 
as t h e p ar a m et er  is r e d u c e d, t h e eff e cti v e n ess of si m ul at e d s e e dli n g pl a nti n g is d e cr e as e d . 
T h er ef or e, t o o s m all of a n R P K  v al u e w o ul d s h o w n o eff e ct of a cti v e r est or ati o n t hr o u g h 
s e e dli n g pl a nti n g w hi c h i s w h y I t est e d t h e R P K v al u e b et w e e n 1. 2 5 a n d 2 i n l ar g e c a n o p y 
g a ps a n d 1. 0 8 a n d 1. 3 i n s m all c a n o p y g a ps. A n  i m p ort a nt c o n diti o n of M ar k o v m o d els is 
t h at t h e pr o b a biliti es are b et w e e n 0 ≤ p ij ≤ 1 a n d e a c h r o w i n a ri g ht st o c h a sti c M ar k o v 
m o d el ( fr o m-t o) m ust s u m t o 1 ( H or n 1 9 7 5; W o ott o n, 2 0 0 1). T h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es 
w er e w ei g ht e d b y R P K t hr o u g h m ulti pli c ati o n. I n l ar g e c a n o p y g a ps, t h e RP L  v al u e c o ul d 
n ot b e i n cr e as e d m u c h hi g h er t h a n 2 or t h e 0 ≤ p ij ≤ 1 c o n diti o n w o ul d n ot b e m et. 
Si mil arl y, i n s m all c a n o p y g a ps t h e R P S v al u e c o ul d n ot b e i n cr e as e d m u c h hi g h er t h a n 
1. 3. I r a n e a c h of t h e 9 r e st or ati o n s c e n ari os ( R 1 t o R 9) i n l ar g e c a n o p y g a ps wit h a n R P L  
v al u e of 2 ( pr es e nt e d i n t h e m ai n t h esis), 1. 7 5, 1. 5 a n d 1. 2 5 a n d i n s m all c a n o p y g a ps wit h 
a n R P S  v al u e of 1. 3 ( pr es e nt e d i n t h e m ai n t h esis), 1. 2 5, 1. 1 6 a n d 1. 0 8.  
I n l ar g e c a n o p y g a ps th e m ai n c o n cl usi o ns of t h e m o d el r e m ai n c o nsist e nt 
re g ar dl ess of t h e t est e d R P L v al u e ( Fi g ur e E. 1). T h e t hr e e m ost eff e cti v e r est or ati o n 
pr ot o c ols b ei n g t h e pl a nti n g of b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( R 7), t h e pl a nti n g of 
b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs u n d er l o w si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( R 8) a n d t h e 
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pl a nti n g of b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs wit hi n a n e x cl os ur e ( R 9) ( Fi g ur e E. 1). T h e 
m ost n ot a bl e diff er e n c e b et w e e n t h e f o ur si m ul at e d r est or ati o n p ar a m et ers ( R P L ) i s t h at 
t h e e x cl os ur e wit h n o pl a nti n g r est or ati o n s c e n ari o ( R 4) b e c o m es m or e eff e cti v e t h a n 
pl a nti n g b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e si m ul at e d br o wsi n g 
pr ess ur e ( R 5).  
I n s m all c a n o p y g a ps t h e m ai n tr e n ds r e m ai n t h e s a m e f or R P S  v al u es of 1. 1 6 a n d 
1. 2 5 w h er e t h e t hr e e m ost eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ols ar e still R 7, R 8 a n d R 9 ( Fi g ur e 
E. 2). I n t h e s m all c a n o p y g a ps t h e e x cl os ur e wit h n o pl a nti n g r est or ati o n s c e n ari o ( R 4) 
b e c o m es m or e eff e cti v e t h a n pl a nti n g b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs u n d er m e di u m 
m o os e si m ul at e d br o wsi n g pr ess ur e ( R 5) a n d pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w 
m o os e br o wsi n g i nt e nsit y ( R 6) w h e n R P S = 1. 1 6 a n d 1. 2 5. W h e n R P S = 1. 0 8 t h e 
eff e cti v e n ess of pl a nti n g is n e arl y di mi nis h e d, wit h t h e t hr e e e x cl os ur e tr e at m e nts ( R 4, R 7 
a n d R 9) b e c o mi n g t h e m ost eff e cti v e r est or ati o n pr ot o c ols. T his s u g g ests a n R P S  v al u e of 
1. 0 8 is t o o l o w t o si m ul at e t h e b e n efits of pl a nti n g.  
I n c o n cl usi o n, t h e m aj or tr e n ds r e m ai n e d c o nsist e nt f or all si m ul at e d R P K  v al u es i n 
b ot h l ar g e a n d s m all c a n o p y g a ps e x c e pt f or t h e l o w est R P S  v al u e i n s m all c a n o p y g a ps 
( RP S = 1. 0 8). T h e s e nsiti v e R P S  v al u e i n s m all c a n o p y g a ps ( RP S = 1. 0 8) a p pr o a c h es 1 
r es ulti n g i n a l a c k of a c c ur at e s e e dli n g pl a nti n g si m ul ati o n. B as e d o n t h e r es ults, 
r est or ati o n c o n cl usi o ns r e m ai n t h e s a m e. T h e m ost eff e cti v e r est or ati o n str at e gi es r e q uir e 
b ot h b als a m fir a n d bir c h s e e dli n g pl a nti n g, eit h er u n d er l o w si m ul at e d m o os e br o wsi n g 
pr ess ur e or wit hi n e x cl os ur es.  
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Fi g u r e E. 1. Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of t h e b or e al f or est u n d er ni n e a cti v e r est or ati o n 
s c e n ari os i n l ar g e c a n o p y g a ps wit h v ar yi n g R P L  p ar a m et er v al u es, a) R P L = 1. 2 5, b) R P L  = 
1. 5, c) R P L  = 1. 7 5 a n d d) R P L  = 2. T h e RP K  p ar a m et er w as alt er e d t o d et er mi n e h o w 
r est or ati o n pr ot o c ols v ari e d aft er alt eri n g t h e R P K p ar a m et er. R est or ati o n s c e n ari os ar e 
l a b el e d R 1 t hr o u g h R 9, i n as c e n di n g or d er of eff e cti v e n ess f or r e a c hi n g r est or ati o n t ar g ets 
i n l ar g e c a n o p y g a ps w h e n RP L  = 2 : R 1, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1); R 2, pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er hi g h 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1);  R 3, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 4, pl a ci n g a n e x cl os ur e wit h n o pl a nti n g ( M = 1); 
R 5, pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e 
( M = 0. 4 5); R 6, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y 
( M = 0. 8); R 7, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1); R 8, pl a nti n g bir c h a n d 
b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 9, pl a nti n g bir c h a n d 
b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1 ). T h e br o a d tr e n ds r e m ai n t h e s a m e wit h all 
R P L  v al u es e x c e pt t h e eff e cti v e n ess of t h e e x cl os ur e o nl y r est or ati o n pr ot o c ol ( R 4) 
b e c o m es m or e eff e cti v e t h e n pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( R 5) f or R P L  = 1. 2 5, 1. 5 a n d 1. 7 5. T h e t hr e e m ost eff e cti v e 
r est or ati o n s c e n ari os ar e t h e s a m e r e g ar dl ess of R P L  p ar a m et er v al u e. T h e pr o p orti o n al 
c o m p ositi o n c al c ul ati o ns ar e b as e d o n t h e m e a n of 1 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h r est or ati o n 
st r at e g y at t h e 2 0 0t h ti m e ( y e ar) st e p.  
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Fi g u r e E. 2. Pr o p orti o n al c o m p ositi o n of t h e b or e al f or est u n d er ni n e a cti v e r est or ati o n 
s c e n ari os i n s m all c a n o p y g a ps wit h v ar yi n g R P S  p ar a m et er v al u es, a) R P S  = 1. 0 8, b) R P S  = 
1. 1 6, c) R P S = 1. 2 5 a n d d) R P S  = 1. 3 3. T h e RP K  p ar a m et er w as alt er e d t o d et er mi n e h o w 
r est or ati o n pr ot o c ols v ari e d aft er alt eri n g t h e R P K p ar a m et er. R est or ati o n s c e n ari os ar e 
l a b el e d R 1 t hr o u g h R 9, i n as c e n di n g or d er of eff e cti v e n ess f or r e a c hi n g r est or ati o n t ar g ets 
i n l ar g e c a n o p y g a ps w h e n R P L = 2: R 1, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1); R 2, pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er hi g h 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 0 0 1);  R 3, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m 
m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 4 5); R 4, pl a ci n g a n e x cl os ur e wit h n o pl a nti n g ( M = 1); 
R 5, pl a nti n g bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs u n d er m e di u m m o os e br o wsi n g pr ess ur e 
( M = 0. 4 5); R 6, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y 
( M = 0. 8); R 7, pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1); R 8, pl a nti n g bir c h a n d 
b als a m fir s e e dli n gs u n d er l o w m o os e br o wsi n g i nt e nsit y ( M = 0. 8); R 9, pl a nti n g bir c h a n d 
b als a m fir s e e dli n gs i n a n e x cl os ur e ( M = 1). T h e br o a d tr e n ds r e m ai n t h e s a m e wit h R P S 
v al u es b el o w 1. 1 6 e x c e pt t h e eff e cti v e n ess of t h e e x cl os ur e o nl y r est or ati o n pr ot o c ol ( R 4) 
b e c o m es m or e eff e cti v e t h e n R 5 a n d R 6 . W h e n RP S = 1. 0 8 t h e eff e cti v e n ess of si m ul at e d 
s e e dli n g pl a nti n g is n e arl y di mi nis h e d a n d R 4 b e c o m es m or e eff e cti v e t h a n R 8, wit h R 7 
a n d R 9 b ei n g t h e t w o m o st eff e cti v e pr ot o c ols. T h e pr o p orti o n al c o m p ositi o n c al c ul ati o ns 
ar e b as e d o n t h e m e a n of 1 0 0 si m ul ati o ns f or e a c h r est or ati o n str at e g y at t h e 2 0 0 t h ti m e 
( y e ar) st e p.  
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A P P E N DI X F: D E T AI L E D FI E L D M E T H O D S    
I n t his a p p e n di x, I pr o vi d e d et ails o n t h e fi el d d at a c oll e cti o n f or t h e S al m o ni er pr o p ert y. 
Fi el d d at a pr ot o c ol is b as e d o n T N N P s a m pli n g pr ot o c ols.  
 
D at a w er e  c oll e ct e d i n A u g ust 2 0 1 6 b y Ni c h ol a Ellis, a f or m er gr a d u at e st u d e nt 
fr o m t h e L er o u x l a b a n d a hir e d c o ntr a ct or  f or N C C. S h e s a m pl e d 2 0 pr e d et er mi n e d sit es 
t o e x a mi n e t h e i m p a cts of m o os e t hr o u g h o ut t h e S al m o ni er pr o p ert y b as e d o n s a m pli n g 
pr ot o c ols us e d i n T N N P. At e a c h of t h e sit es s h e d e v el o p e d a t e m p or ar y 4 0 0 m 2  cir c ul ar 
pl ot w hi c h w as t h e n s e p ar at e d i nt o tri a n g ul ar s e cti o ns usi n g 9. 1 4 m t a p e m e as ur es. E a c h 
tri a n g ul ar s e cti o n f a c e d a diff er e nt c ar di n al dir e cti o n. E a c h pl ot h a d fi v e 1 m2  s u b pl ot s, 
o n e l o c at e d at t h e c e nt er of t h e 4 0 0 m 2  cir c ul ar pl ot a n d o n e i n e a c h of t h e c ar di n al 
dir e cti o ns.  
E a c h  pl ot w as ass ess e d b y m e as uri n g t h e sl o p e, as p e ct a n d s oil p H. O n e s oil 
s a m pl e w as o bt ai n e d p er  pl ot usi n g a 1 0 c m d e e p c or e. T h e p H w as d et er mi n e d usi n g a 
sl urr y w hi c h w as m a d e u si n g a 1: 1 r ati o of s oil t o distill e d w at er. I n a d diti o n t o t h e a bi oti c 
f a ct ors, d o mi n a nt c a n o p y tr e e s p e ci es a n d st a n d t y p e w as d et er mi n e d t o ai d i n sit e 
cl assifi c ati o n.  
Wit hi n e a c h pl ot all t h e c a n o p y tr e es gr e at er t h a n 2  m i n h ei g ht w er e i d e ntifi e d 
a n d m e as ur e d. E a c h tr e e w as gr o u p e d i nt o a h ei g ht c at e g or y ( 2  m- 5 m, 5 m- 1 0 m, 1 0 m-
1 5 m a n d > 1 5 m) a n d h a d its di a m et er at br e ast h ei g ht ( D B H ) m e as ur e d u si n g D B H t a p e. 
T h e a v er a g e c a n o p y cl os ur e w as d et er mi n e d b y t a ki n g a pi ct ur e wit hi n e a c h s u b pl ot 
f a ci n g a c ar di n al dir e cti o n usi n g a c a m er a at e y e l e v el. Usi n g t h e f o ur p h ot os, t h e 
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p er c e nt a g e of t h e i m a g e s h a d e d b y t h e c a n o p y w as us e d t o esti m at e c a n o p y cl os ur e f or 
e a c h pl ot. T h e d o mi n a nt tr e e s p e ci es w as d et er mi n e d a n d h a d t h e a v er a g e, mi ni m u m a n d 
m a xi m u m D B H m e as ur e d.  
Wit hi n e a c h s u b pl ot t h e s e e d b e d a n d s hr u b l a y ers w er e cl assifi e d. T h e s e e d b e d 
w as cl assifi e d as eit h er m oss, w o o d y d e bris, r o c k, w at er or l e af y d e bris i n 5 % i nt er v als 
f or a t ot al of 1 0 0 % c o v er i n e a c h s u b pl ot. All s hr u b l a y er s p e ci es w er e i d e ntifi e d a n d 
m e as ur e d t o t h e n e ar est 5 % f or a b u n d a nt s p e ci es a n d 1 % f or r ar e s p e ci es. T h e t ot al s hr u b 
l a y er r a n g e d fr o m 0 t o > 1 0 0 % as t h e s hr u b s p e ci e s oft e n o v erl a p. F or e a c h s p e ci es i n t h e 
s hr u b l a y er t h e m a xi m u m, mi ni m u m a n d a v er a g e h ei g ht a n d D B H w as m e as ur e d.  
T h e y ell o w bir c h a n d b al s a m fir s a pli n g a b u n d a n c e w as d et er mi n e d b y c o u nti n g 
a n d m e as uri n g s a pli n gs ( < 2 m i n h ei g ht) wit hi n t h e 1 5 c m tr a ns e ct al o n g b ot h si d es of t h e 
t a p e m e as ur es t h at s e p ar at e d t h e pl ot i nt o c ar di n al dir e cti o ns. W hil e w al ki n g al o n g t h e 
t a p e m e as ur e b als a m fir a n d y ell o w bir c h s a pli n gs, tr e es u n d er 2 m t all, w er e c o u nt e d a n d 
h a d t h e h ei g ht a n d D B H m e as ur e d. T h e s a pli n gs w er e gr o u p e d i nt o h ei g ht c at e g ori es ( 0-
4 9. 4 c m, 5 0- 9 9. 9 c m, 1 0 0- 1 4 9. 9 9 c m a n d 1 5 0- 1 9 9 c m). Aft er a t ot al of fi v e s a pli n gs of 
t h e s a m e s p e ci es wit hi n t h e s a m e h ei g ht c at e g or y w er e c o u nt e d t h e dist a n c e fr o m t h at 
p oi nt t o t h e mi d dl e of t h e pl ot w as m e as ur e d t o ai d i n a s a pli n g d e nsit y a n al ysis. I n 
a d diti o n, e a c h s a pli n g w a s e x a mi n e d f or m o os e br o ws e. Br o ws e i nt e nsit y w as r at e d o n a 
0- 4 s c al e, w h er e 0 w as n o br o ws e a n d 4 i n di c at e d all t er mi n al l e a d ers a n d a m aj orit y  of 
br a n c h es h a d b e e n br o ws e d.  
T o e x a m i n e w h et h er t h e pl ots w er e r e pr es e nt ati v e of t h e S al m o ni er pr o p ert y I 
c o n d u ct e d s e v er al a n al ys es a n d us e d t h e d at a t o pi n p oi nt ar e as r e q uiri n g a d diti o n al 
s a m pli n g. F or t h e s p ati al a n al ysis N C C pr o vi d e d s e v er al s h a p e fil es i n cl u di n g t h e 
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pr o p ert y b or d er, a r ef er e n c e d 2 0 0 8 a eri al p h ot o, a n d sit e wi d e h a bit at cl assifi c ati o n. I 
d o w nl o a d e d a di git al el e v ati o n m o d el ( D E M) fr o m G e o gr atis, i n a d diti o n t o s o m e 
t o p o gr a p hi c al f e at ur es s urr o u n di n g t h e pr o p ert y. I us e d Ar c GI S t o c o m bi n e t h e D E M, 
Ni c h ol a’s pl ots a n d t h e pr o p ert y b or d er a n d a n al y z e d t h e distri b uti o n of pl ots al o n g t h e 
el e v ati o n gr a di e nt. Usi n g t h e N C C s h a p efil es I w a s a bl e t o e xtr a ct h a bit at d at a fr o m t h e 
attri b ut e t a bl e a n d us e d t his t o cr e at e a n e w s h a p efil e. B as e d o n t h e fil e I d et er mi n e d t h e 
p er c e nt of t h e pr o p ert y wit hi n e a ch h a bit at t y p e a n d c o m p ar e d  t h e n u m b er of pl ots wit hi n 
e a c h h a bit at t y p e. L astl y, I a n al y z e d t h e pr o p orti o n of pl ots wit h l o w, m e di u m a n d hi g h 
c a n o p y o p e n n ess v al u es. B y c o m bi ni n g t h e r es ults of t h e D E M, h a bit at st a n d 
cl assifi c ati o n a n d c a n o p y o p e n n ess a n al ysis I i d e ntifi e d fi v e s uit a bl e l o c ati o ns f or n e w 
pl ots a n d t h e mi ni m u m n u m b er of n e w pl ots r e q uir e d t o c o m pl et e a dist ur b a n c e a n d 
h a bit at gr a di e nt f or t h e sit e .  
I c oll e ct e d d at a fr o m t h e fi v e n e w pl ots I i d e ntifi e d vi a Ar c GI S i n th e s u m m er of 
2 0 1 8. I us e d t h e s a m e fi el d s a m pli n g m et h o ds as t h e m et h o ds o utli n e d a b o v e, e x c e pt I 
als o c oll e ct e d d at a o n s pr u c e s a pli n gs ( a b u n d a n c e, D B H , h ei g ht). I n a d diti o n, I s ur v e y e d 
all 2 0 pl ots t h at d at a w er e  c oll e ct e d fr o m i n 2 0 1 6 a n d c o u nt e d s pr u c e s a pli n gs i n e a c h of 
t h e pl ots al o n g 3 0 ft tr a ns e cts t h at s e p ar at e t h e cir c ul ar pl ot i nt o f o ur tri a n g ul ar 
s u bs e cti o ns. T his a d diti o n al d at a w er e us e d t o h el p cl assif y t h e u n d erst or y d at a w hi c h w as 
us e d t o i nf or m T N N P sit e s el e cti o n a n d tr a nsiti o n pr o b a biliti es ( Fi g ur e 2. 5).  
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A P P E N DI X G. D E T AI L E D D R O N E I M A G E R Y M E T H O D S  
I n t his a p p e n di x, I o utli n e t h e dr o n e fli g ht pl a n ni n g a n d pr o c essi n g m et h o d s f or dr o n e 
i m a gi n g. A t hir d of t h e S al m o ni er pr o p ert y w as c a pt ur e d wit h dr o n e i m a g er y t o ai d i n 
m o d el p ar a m et eri z at i o n a n d h el p l o c at e pri orit y sit es f or a cti v e r est or ati o n f or N C C.  
 
D r o n e fli g ht pl a n ni n g  
R e c e nt a eri al i m a g er y w a s u n a v ail a bl e f or N C C’s S al m o ni er pr o p ert y, wit h t h e 
l ast a v aila bl e a eri al i m a g er y fr o m 2 0 0 9 ( Fi g ur e 2. 4 c). T o d et er mi n e r e c e nt c a n o p y 
tr a nsiti o ns a n d i d e ntif y a n y n e w l ar g e c a n o p y g a p s a p h a nt o m 4 pr o dr o n e w as fl o w n o v er 
t h e S al m o ni er N C C pr o p ert y. A F C 6 3 1 0 _ 8. 8 _ 5 4 7 2 x 3 6 4 8 ( R G B) c a m er a m o d el w as us e d 
wit h a fr o nt l a p of 8 0, si d e l a p of 7 0 a n d 1 8 0 d e gr e e c a m er a a n gl e. T h e c o or di n at e s yst e m 
us e d f or i m a g e g e ol o c ati o ns w as W G S 8 4 ( E G M 9 6 G e oi d). 
T o a c c o m m o d at e dr o n e fli g ht r estri cti o ns a n d r e g ul ati o ns, s e v er al s e p ar at e fli g hts 
w er e c o n d u ct e d. A t ot al of 1 0 fli g hts w er e pil ot e d o v er t w o d a ys, c a pt uri n g a p pr o xi m at el y 
o n e t hir d of t h e S al m o ni er N C C pr o p ert y. T h e l o c ati o ns of t h e fli g hts w er e i nf or m e d b y 
fi el d d at a c oll e ct e d i n 2 0 1 6 a n d 2 0 1 8 t o e ns ur e d e gr a d e d n o n-r e g e n er ati n g l a n ds c a p es 
w er e c a pt ur e d i n or d er t o h el p N C C pri oriti z e r est or ati o n pl a n ni n g b as e d o n h a bit at 
d e gr a d ati o n a n d s p e ci es c o m p ositi o n. T h e ot h er t w o t hir ds of t h e pr o p ert y w er e n ot fl o w n 
d u e t o ti m e li mit ati o ns a n d u ns uit a bl e fli g ht c o n diti o ns. T h e fli g hts r a n g e d fr o m 3 0 m 2  t o 
1 0 0 m 2  d e p e n di n g o n dr o n e visi bilit y fr o m t h e gr o u n d d uri n g t h e fli g ht. S m all g a ps wit h 
l ar g e bir c h r e q uir e d s h ort er fli g hts t o k e e p t h e dr o n e wit hi n vi e w of th e pil ot w h er e as 
l ar g e g a ps d o mi n at e d b y c o nif er s p e ci es all o w e d f or l ar g er fli g hts d u e t o i n cr e as e d 
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visi bilit y. E a c h a dj a c e nt fli g ht h a d a n o v erl a p of 2 5 m t o e ns ur e pr o p er fli g ht stit c hi n g 
d uri n g pr o c essi n g.  
Wit hi n e a c h missi o n 2 -4 gr o u n d c o ntr ol p oi nts  ( G C P’s) w er e us e d. G C P l o c ati o ns 
w er e d et er mi n e d pri or t o fli g ht b y i d e ntif yi n g g a ps a n d el e v ati o n c h a n g es wit hi n e a c h of 
t h e pr e d et er mi n e d fli g ht p at hs. T h e G C P’s w er e m a d e fr o m li g ht w ei g ht fl o or til e c o v er e d 
wit h d u ct t a p e i n a c h e c k er e d p att er n. E a c h G C P w as d o u bl e si d e d wit h a sli g htl y 
diff er e nt d esi g n a n d c ol o uri n g t o ai d i n i d e ntifi c ati o n d uri n g fli g ht pr o c essi n g. A 
G A R MI N G P S m a p 6 2st w as us e d t o d et er mi n e G C P c o or di n at es a n d el e v ati o n.  
D r o n e i m a g e p r o c essi n g  
Dr o n e i m a g es w er e pr o c ess e d usi n g Pi x 4 D m a p p er. I cr e at e d s e v er al pr oj e cts b y 
p oss essi n g t h e dr o n e i m a g es usi n g diff er e nt s etti n gs t o d et er mi n e w hi c h t e c h ni q u es 
pr o d u c e d t h e b est r es ults. T h e pr oj e cts pr o c ess e d wit h G C P’s, r e g ar dl ess of t h e 
pr o c essi n g s etti n gs us e d, pr o d u c e d i n a c c ur at e r es ults wit h si g nifi c a nt i m a g e dist orti o n. 
T h e G C P c o or di n at es w er e l ess a c c ur at e t h a n t h e g e ol o c ati o n t a gs wit hi n t h e i m a g es 
c a usi n g t h e v erti c al a n d h ori z o nt al s hifts.  
T h e m ost a c c ur at e r es ults w er e pr o d u c e d b y pr o c e ssi n g e a c h fli g ht s e p ar at el y 
d uri n g t h e i niti al pr o c essi n g st a g e. T h e fli g hts w er e t h e n m er g e d usi n g f o ur m a n u al ti e 
p oi nts b et w e e n e a c h o v erl a p pi n g fli g ht. T h e pr oj e ct w as t h e n r e- o pti mi z e d a n d a n y 
u n c ali br at e d c a m er as w er e eit h er m a n u all y c ali br at e d or dis a bl e d. Aft er s u c c essf ul 
m er gi n g, t h e pr oj e c t w as t a k e n t hr o u g h t h e p oi nt cl o u d a n d m es h pr o c essi n g. T h e o nl y 
s etti n gs alt er e d w er e k e y p oi nt i m a g e s c al e fr o m f ull t o ½ i m a g e si z e, p oi nt cl o u d 
d e nsifi c ati o n i m a g e s c al e fr o m ½ t o ¼ i m a g e si z e a n d r ast er D S M m et h o d fr o m i n v ers e 
dist a n c e w ei g hti n g t o tri a n g ul ati o n. All ot h er s etti n gs w er e l eft at d ef a ult s etti n g. M os ai c 
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e diti n g w as o nl y us e d f or dist ort e d i m a g es al o n g t h e p eri m et er w h er e i m a g e o v erl a p w as 
i ns uffi ci e nt. It w as n ot us e d f or a n y ot h er ar e as as it i n cr e as e d i m a g e s h ar p n ess at t h e 
e x p e ns e of  l o c ati o n a c c ur a c y.  
T h e dr o n e i m a g er y fr o m t h e m er g e d pr oj e ct w as i m p ort e d i nt o Ar c GI S w h er e 
g e ol o c ati o n a c c ur a c y w a s c o m p ar e d t o t h e 2 0 0 9 a eri al p h ot o. T h e dr o n e i m a g er y ali g n e d 
wit h t h e 2 0 0 9 a eri al p h ot o a n d di d n ot r e q uir e a n y g e or ef er e n ci n g. T h e 1 5 m x 1 5 m 
fis h n et w as a p pli e d t o t h e dr o n e i m a g e a n d e v er y gri d c ell wit hi n t h e S al m o ni er pr o p ert y 
w as i d e ntifi e d as eit h er o p e n, b als a m fir, s pr u c e or bir c h.  
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A P P E N DI X H: D E CI SI O N T R E E  
I n t his a p p e n di x, I d es cri b e t h e d e cisi o n tr e e us e d t o esti m at e t h e tra nsiti o n pr o b a biliti es 
f or t h e s e e d b e d, h er b a c e o us a n d u n d erst or y v e g et ati o n usi n g T N N P fi el d d at a. I o utli n e a n 
e x a m pl e of h o w I us e d t h e d e cisi o n tr e e t o esti m at e tr a nsiti o n pr o b a biliti es f or o n e of t h e 
s u b pl ots wit hi n T N N P b y c o n v erti n g t h e m a cr o d at a (e. g., p er c e nt c o v er d at a) i nt o mi cr o 
d at a  ( e. g., a eri al i m a g er y, t a g g e d tr e es). I tr a nsf or m e d t h e m a cr o d at a i nt o mi cr o d at a t o 
i n c or p or at e all 1 2 v e g et ati o n l a y ers a n d f oll o w M ar k o v m o d el r estri cti o ns ( S e e A p p e n di x 
B).   
 
T h e T N N P d at a w er e  c oll e ct e d fr o m e a c h of t h e pl ots  i n 1 9 9 8, 2 0 0 4, 2 0 1 0 a n d 2 0 1 6. T h e 
d at a c oll e ct e d w er e  m a cr o p er c e nt c o v er d at a f or e a c h s p e ci es wit hi n t h e s e e d b e d, 
h er b a c e o us l a y er a n d u n d erst or y l a y er. T o tr a nsf or m d at a fr o m m a cr o t o mi cr o d at a I 
d e v el o p e d a d e cisi o n tr e e ( L e e et al.,  1 9 7 0). T h er e ar e s e v er al ot h er m et h o d s t o tr a nsf or m 
m a cr o d at a t o mi cr o d at a i n cl u di n g B a y esi a n st atisti cs, r estri ct e d l e ast s q u ar es a n d li n e ar 
pr o gr a m mi n g. All of t h es e m et h o ds r e q uir e ass u m pti o ns t o b e m a d e a b o ut t h e d at a t o 
tr a nsf or m it ( L e e et al., 1 97 0). Gi v e n t h e li mit e d d at a a v ail a bl e f or m y st u d y, I o pt e d n ot 
t o d et er mi n e f or est tr a nsiti o ns vi a st atisti c al m et h o ds. I nst e a d, I d e v el o p e d a d e cisi o n tr e e 
a n d I b as e d t h e t hr es h ol d s f or e a c h d e cisi o n n o d e b as e d o n v e g et ati o n d o mi n a n c e. Pri or t o 
d e v el o p m e nt of t hr es h ol d s I e x a mi n e d t h e T N N P fi el d d at a a n d d et er mi n e d t h e m e a n, 
m e di a n, m o d e a n d st a n d ar d d e vi ati o n of all p er c e nt c o v ers t o d et er mi n e t h e distri b uti o n. 
B as e d o n t h es e c al c ul ati o ns I w as a bl e t o t ell t h at h er bs a n d s e e d b e d f or m e d m or e 
c o nti n u o us p at c h es w h er e as s a pli n gs a n d s hr u bs ( u n d erst or y v e g et ati o n) f or m e d s m all er 
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s c att er e d p at c h es. As s u c h, t h e t hr es h ol ds w er e a dj ust e d t o a c c o u nt f or t his dis p arit y i n 
c o v er t y p es. Gi v e n t h at t his d e cisi o n tr e e a n d s u bs e q u e nt tr a nsiti o n pr o b a biliti es ar e 
i nflu e n c e d b y t h e p arti c ul ar t hr es h ol ds, I c o n d u ct e d a l o c al a n d gl o b al s e nsiti vit y a n al ysis 
( S e e A p p e n di x C). T h e g o al of t his s e nsiti vit y a n al ysis w as t o ass ess t h e r o b ust n ess of m y 
si m ul ati o ns t o t h e s p e cifi c tr a nsiti o n pr o b a biliti es a n d i n dir e ctl y o n t h e d e cisi o n tr e e.   
I us e d t h e d e cisi o n tr e e t o esti m at e tr a nsiti o n pr o b a biliti es b y a p pl yi n g t h e tr e e t o 
e a c h of t h e t w e nt y -fi v e s u b pl ots (fi v e s u b pl ots p er pl ot) f or e a c h y e ar d at a w er e c oll e ct e d 
( 1 9 9 8, 2 0 0 4, 2 0 1 0, 2 0 1 6). I first us e d t h e tr e e t o tr a nsf or m all m a cr o p er c e nt c o v er d at a 
wit hi n e a c h s u b pl ot t o mi cr o p oi nt s o ur c e d at a b y assi g ni n g t h e s u b pl ot as g o o d s e e d b e d, 
p o or s e e d b e d, h er b a c e o u s, s hr u bs, bir c h s a pli n gs, b als a m fir s a pli n gs or s pr u c e s a pli n gs. 
O n c e e a c h s u b pl ot w as cl assifi e d as o n e of t h e s e v e n st at es I us e d t h e e q u ati o n ( E q. 2. 2 ), 
to c al c ul at e t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es b et w e e n e a c h y e ar. I m a d e t hr e e  ass u m pti o ns t o 
esti m at e tr a nsiti o n pr o b a biliti es usi n g t his m et h o d i n cl u di n g:  
 
a)  Tr a nsiti o ns fr o m diff er e nt u n d erst or y a n d h er b a c e o us st at es m u st first p ass 
t hr o u g h t h e s e e d b e d st at e s. T his is b e c a us e a b als a m fir s a pli n g w o ul d n ot 
s p o nt a n e o usl y t ur n i nt o a s pr u c e s a pli n g, r at h er, t h e b als a m fir s a pli n gs w o ul d di e 
a n d s pr u c e s a pli n gs w o ul d g er mi n at e wit hi n t h e s e e d b e d ( M c L ar e n a n d J a n k e, 
1 9 9 6; K e n k el, 1 9 9 7; D u c h es n e a u a n d M ori n, 1 9 9 9) . T h er ef or e, tr a nsiti o ns fr o m 
b als a m fir s a pli n gs t o s pr u c e s a pli n gs is a ct u all y c o nsi d er e d t w o tr a nsiti o ns, 
b als a m fir s a pli n gs t o s e e d b e d a n d s e e d b e d t o s pr u c e s a pli n gs. T his all o ws 
s e e d b e d pr o c ess es t o b e si m ul at e d  wit hi n t h e m o d el a n d m ort alit y t o m or e 
a c c ur at el y b e d e pi ct e d.  
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b)  G o o d s e e d b e d is t h e o nl y st at e t h at t ur ns i nt o p o or s e e d b e d. As s u c h, tr a nsiti o ns 
fr o m s a pli n gs, s u c h as b als a m fir s a pli n gs, c a n n ot tr a nsiti o n t o a n a ut o m ati c all y 
p o or s e e d b e d. T his is b e c a us e t h e d e cli n e i n s e e d b e d q u alit y is n ot i nst a nt a n e o us, 
r at h er g o o d q u alit y s e e d b e d dri es o ut or h er b a c e o u s a n d d e ci d u o us l e af litt er 
b uil ds u p c a usi n g a m or e gr a d u al s hift fr o m g o o d s e e d b e d t o p o or s e e d b e d 
( M c L ar e n a n d J a n k e, 1 9 9 6; K e n k el, 1 9 9 7; D u c h es n e a u a n d M ori n, 1 9 9 9).  
c)  P o or s e e d b e d c a n n ot tr a n siti o n t o b als a m fir or bir c h s a pli n gs as I b as e d t h e 
c at e g or y o n b ot h b als a m fir a n d bir c h g er mi n ati o n s u c c ess wit hi n p o or s e e d b e d 
( M c L ar e n a n d J a n k e, 1 9 9 6; K e n k el, 1 9 9 7; D u c h es n e a u a n d M ori n, 1 9 9 9). As 
s u c h, a n y tr a nsiti o ns fr o m p o or s e e d b e d t o b als a m fir s a pli n gs w o ul d b e 
c o nsi d er e d t w o tr a nsiti o ns, p o or s e e d b e d t o g o o d s e e d b e d t o b als a m fir s a pli n gs. 
T his w as t o si m ul at e t h e a ct u al eff e ct of s hifti n g t o a p o or s e e d b e d o n b als a m fir 
g er mi n ati o n s u c c es s. If t h e tr a nsiti o n c o ul d h a p p e n t h e s a m e as t h e g o o d q u alit y 
s e e d b e d t h e p o or s e e d b e d w o ul d n ot b e r e pr es e nt ati v e of e c ol o gi c al pr o c e ss es.  
  
T h es e ass u m pti o ns w er e m a d e t o si m ul at e e c ol o gi c al pr o c ess es as si x y e ars p ass e d 
b et w e e n e a c h d at a c oll e cti o n p e ri o d a n d w h at is o bs er v e d i n t h es e dis cr et e d at a is n ot t h e 
o nl y pr o c ess es o c c urri n g.  
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E x a m pl e 
T o c al c ul at e t h e tr a nsiti o n pr o b a biliti es f or t h e Br e a d C o v e pl ot I st art b y tr a nsf or mi n g t h e 
m a cr o d at a i nt o mi cr o d at a usi n g t h e d e cisi o n tr e e I d e v el o p e d ( S e e Fi g ur e H. 2 f or a 
w or k e d e x a m pl e usi n g t h e d e cisi o n tr e e t o cl assif y t h e s u b pl ots). N e xt, I d e v el o p a c o u nt 
m atri x of all t h e tr a nsiti o ns t h at o c c ur, f oll o wi n g m y t hr e e o utli n e d ass u m pti o ns w h e n 
r e q uir e d ( T a bl e H. 2). N e xt, I us e d t h e e q u ati o n H. 1 t o d et er mi n e t h e tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es b as e d o n t h e c o u nt m atri x ( T a bl e H. 3). F or i nst a n c e, t h e c al c ul ati o n f or 
h er b a c e o us s elf -r e pl a c e m e nt ( H t o H) is,  
 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑗𝑗 = 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝∑ 𝐻𝐻 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝                                                ( E q. 2. 2 a) 
 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 = 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 𝑝𝑝 + 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝                                       ( E q. 2. 2 b) 
 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 = 42 + 4                                                     ( E q. 2. 2 c) 
 𝑝𝑝 𝑝𝑝 ,𝑝𝑝 = 0. 6 7                                                   ( E q. 2. 2 c) 
 
f or a fi n al h er b a c e o us s elf-r e pl a c e m e nt tr a nsiti o n pr o b a bilit y of 0. 6 7.  
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T a bl e H. 1. Br e a d C o v e s u b pl ot cl assifi c ati o ns esti m at e d usi n g t h e d e cisi o n tr e e ( Fi g ur e 
H. 1) f or e a c h of t h e y e ar s d at a w er e c oll e ct e d.  
 
S u b pl ot  1 9 9 8  2 0 0 4  2 0 1 0  2 0 1 6  
A  G o o d s e e d b e d  H er b  G o o d s e e d b e d  H er b  
B  H er b  H er b  P o or s e e d b e d  G o o d S e e d b e d  
C  H er b  H er b  H er b  H er b  
D  S pr u c e s a pli n gs  S pr u c e s a pli n gs  S pr u c e s a pli n gs  S pr u c e s a pli n gs  
E 
B als a m fir 
s a pli n gs 
B als a m fir 
s a pli n gs P o or s e e d b e d 
B als a m fir 
s a pli n gs 
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T a bl e H. 2. C o u nt m atri x of tr a nsiti o ns o bs er v e d fr o m t h e Br e a d C o v e pl ot b as e d o n 
o bs er v e d s e q u e n c es a n d e c ol o gi c al ass u m pti o ns. S elf- r e pl a c e m e nt tr a nsiti o n c o u nts ar e 
b ol d e d f or r ef er e n c e. 
 
 T o:  
Fr o m:  S B  S B B  H  S H  Y B S  B F S  B S S  
S B  0  2  2  0  0  1  0  
S B B  2  0  0  0  0  0  0  
H  2  0  4  0  0  0  0  
S H  0  0  0  0  0  0  0  
Y B S  0  0  0  0  0  0  0  
B F S  1  0  0  0  0  1  0  
B S S  0  0  0  0  0  0  4  
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T a bl e H. 3. Tr a nsiti o n pr o b a bilit y m atri x f or t h e Br e a d C o v e pl ot c al c ul at e d usi n g E q. H. 
1 wit h t h e c o u nt m atri x d at a ( T a bl e H. 3). S elf- r e pl a c e m e nt tr a nsiti o n pr o b a biliti es ar e 
b ol d e d f or r ef er e n c e.  
 
 T o:  
Fr o m:  S B  S B B  H  S H  Y B S  B F S  B S S  
S B  0  0. 4  0. 4  0  0  0. 2  0  
S B B  1  0  0  0  0  0  0  
H  0. 3 3  0  0. 6 7  0  0  0  0  
S H  0  0  0  0  0  0  0  
Y B S  0  0  0  0  0  0  0  
B F S  0. 5  0  0  0  0  0. 5  0  
B S S  0  0  0  0  0  0  1  
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Fi g u r e H. 1.  D e cisi o n tr e e I d e v el o p e d b as e d o n T N N P d at a a n al ysis t o d e v el o p tr a nsiti o n 
pr o b a biliti es.  
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Fi g u r e H. 2.  E x a m pl e w al kt hr o u g h of t h e d e cisi o n tr e e f or Br e a d C o v e s u b pl ot E 2 0 1 6. 
St arti n g c o m p ositi o n of t h e s u b pl ot w as S B = 2 3 %, S B B = 2 0 %, H = 4 2 %, S H = 0, 
Y B S = 4. 3 %, B F S = 1 0. 1 %, B S S = 0. F or t h e first n o d e ( A) c o m p ari n g S B a n d H, S B m a k es 
u p 5 0. 5 % of t h e f or est c o m p ositi o n ( 5 0 .5 % = 4 3 %4 3 % + 4 2 %  ) as s u c h w e f oll o w t h e s e e d b e d br a n c h. T h e s e c o n d n o d e ( B) c o m p ari n g S B a n d u n d erst or y, u n d erst or y m a k es u p 2 6 % of 
t h e f or est c o m p ositi o n (2 6 % = 1 5 %4 3 % + 1 5 % ) as s u c h w e f oll o w t h e u n d erst or y br a n c h. F or t h e 
fi n al n o d e ( C), B F S = 7 0 % of t h e f or est c o m p ositi o n (7 0 % = 1 0 .1 %1 0 .1 % + 4 .3 % ) as s u c h t h e e ntir e s u b pl ot is cl assifi e d as b als a m fir s a pli n gs ( D).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
a)  b)  
c)  d)  
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R E F E R E N C E S   
D u c h es n e a u, R., & M ori n, H. ( 1 9 9 9). E arl y s e e dli n g d e m o gr a p h y i n b als a m fir s e e dli n g b a n ks. 
C a n a di a n J o ur n al of F or est R es e ar c h , 2 9 ( 1 0), 1 5 0 2 – 1 5 0 9. d oi:1 0. 1 1 3 9/ x 9 9- 0 9 0  
K e n k el, N. C., W al k er, D. J., W ats o n, P. R., C a n er s, R. T., & L astr a, R. A. ( 1 9 9 7). V e g et ati o n 
d y n a mi cs i n b or e al f or est e c os yst e ms. C o e n os es , 1 2 ( 2/ 3), 9 7 – 1 0 8. 
L e e, T. C., J u d g e, G. G., & Z ell n er, A. ( 1 9 7 0). Esti m ati n g t h e p ar a m et ers of t h e M ar k o v 
pr o b a bilit y m o d el fr o m a g gr e g at e ti m e s eri es d at a. R etri e v e d fr o m 
htt p:// a gris.f a o. or g/ a gris - s e ar c h/s e ar c h. d o ?r e c or dI D = U S 2 0 1 3 0 0 4 6 6 2 1 7 
M c L ar e n, B. E., & J a n k e, R. A. ( 1 9 9 6). S e e d b e d a n d c a n o p y c o v er eff e cts o n b als a m fir 
s e e dli n g est a blis h m e nt i n Isl e R o y al e N ati o n al P ar k. C a n a di a n J o ur n al of F or est 
R es e ar c h , 2 6 ( 5), 7 8 2 – 7 9 3. d oi:1 0. 1 1 3 9/ x 2 6- 0 8 8  
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A P P E N DI X I: A D DI TI O N A L R E S U L T S   
I n t his a p p e n di x, I pr o vi d e a d diti o n al r es ults f or t h e r e g e n er ati o n a n d r est or ati o n 
si m ul ati o ns. I gi v e m or e d et ail o n t h e r es ults of i n eff e ct i v e r est or ati o n s c e n ari os i n l ar g e 
a n d s m all c a n o p y g a ps  t h at ar e n ot dis c uss e d i n t h e m ai n c h a pt er of m y t h e sis.  
 
B as eli n e d y n a mi cs  
T h e b as eli n e m o d el  w as us e d as t h e f o u n d ati o n of t h e all g a p m o d els a n d r est or ati o n 
si m ul ati o ns. T h e b as eli n e m o d el  w as b uilt usi n g t h e c al c ul at e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es 
( T a bl e 2. 2 ) a n d r efl e cts t h e c urr e nt r e g e n er ati o n tr aj e ct ori es wit hi n t h e b als a m fir 
d o mi n a nt b or e al f or est wit h o ut si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e or g a p s p e cifi c 
d y n a mi cs.  
T h e c al c ul at e d tr a nsiti o n pr o b a biliti es s h o w a hi g h l e v el of s elf- r e pl a c e m e nt a n d 
l o w m ort alit y f or b als a m fir tr e es a n d s pr u c e tr e es as c o m p ar e d t o bir c h tr e e s elf-
r e pl a c e m e nt ( T a bl e 2. 2 ). T h e hi g h est s elf-r e pl a c e m e nt v al u es f or t h e u n d er st or y ar e f or 
h er bs a n d s pr u c e s a pli n gs, i n di c ati n g a hi g h- l e v el h er b a n d s pr u c e p ersist e n c e wit hi n t h e 
s yst e m. S hr u bs h a v e a hi g h er l e v el of m ort alit y t h a n s elf-r e pl a c e m e nt, i n di c ati n g t h e y d o 
n ot s ur vi v e i n t h e u n d erst or y f or l o n g d ur ati o ns. Bir c h s a pli n gs h a v e t h e hi g h est m ort alit y 
r at e, asi d e fr o m p o or s e e d b e d, i n di c ati n g u nf a v or a bl e c o n diti o ns f or bir c h s a pli n g 
s ur vi v al. As s u c h, bir c h h a v e a hi g h er m ort alit y r at e a n d l o w er c a n o p y r e cr uit m e nt r at e 
t h a n b ot h s pr u c e a n d b als a m fir i n di c ati n g t h at t h e y w o ul d b e t h e l e ast li k el y t o fill a n y 
c a n o p y g a ps.  
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R est o r ati o n S c e n a ri os  
L ar g e g a p  – T h e t w o l e a st eff e cti v e r est or ati o n s c e n ari os w er e r est or ati o n s c e n ari o 1 
( R 1), pl a nti n g of b als a m fir s e e dli n gs u n d er hi g h m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 1) a n d 
r est or ati o n s c e n ari o 2 ( R 2), pl a nti n g of b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs u n d er hi g h 
si m ul at e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 1) ( Fi g ur e 2. 1 0). B ot h s c e n ari os f ail t o cl os e 
t h e c a n o p y g a p a n d r e cr uit bir c h t o t h e c a n o p y. T h e u n d erst or y is d e v oi d of s hr u bs a n d 
bir c h s a pli n gs f or b ot h s c e n ari os i n di c ati n g a s e v er e l a c k of u n d erst or y di v ersit y. T h e t w o 
s c e n ari os w er e n e arl y i d e nti c al i n s a pli n g a n d c a n o p y c o m p ositi o n; h o w e v er, t h e s e e d b e d 
w as b ett er  q u alit y u n d er s c e n ari o R 2 as t h e h er b a c e o us l a y er i n cr e as e d i n p er c e nt c o v er 
fr o m 25 % t o 2 9 % ( Fi g ur e 2. 1 1).  
R est or ati o n s c e n ari o 3 ( R 3), pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs aft er r e d u ci n g m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e t o a m e di u m l e v el ( M = 0. 4 5), a n d r est or ati o n s c e n ari o 5 ( R 5), pl a nti n g 
b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs aft er si m ul ati n g a r e d u cti o n of m o os e br o wsi n g pr ess ur e t o 
a m e di u m l e v el ( M = 0. 4 5) als o f ail e d t o r e cr uit e n o u g h b als a m fir tr e es t o t h e c a n o p y, 
f aili n g t o g e n er at e f ull c a n o p y cl os ur e ( Fi g ur e 2. 1 0). W hil e b ot h of t h es e s c e n ari os 
i n cr e as e b als a m fir r e cr uit m e nt, wit h 1 0 % b als a m fir p er c e nt c o v er wit hi n b ot h s c e n ari os, 
bir c h still f ails t o r e cr uit t o t h e c a n o p y wit h n o bir c h r e cr uit m e nt u n d er s c e n ari o R 3 a n d 
o nl y 2 % bir c h i n R 5. B ot h of t h es e s c e n ari os h a v e i n cr e as e d di v ersit y wit hi n t h e 
u n d erst or y wit h t h e e m er g e n c e of bir c h s a pli n gs a n d s hr u bs, wit h 2 % m or e bir c h s a pli n gs 
i n R 5 ( Fi g ur e 2. 1 1).  
R est or ati o n s c e n ari o 4 ( R 4), wit h t h e est a blis h m e nt of a n e x cl os ur e a n d n o 
pl a nti n g of eit h er bir c h or b als a m fir s a pli n gs, is t h e m ost eff e cti v e s c e n ari o f or r est ori n g 
s hr u bs i n t h e u n d erst or y. U n d er t his s c e n ari o s hr u bs r e pr es e nt 9 % of t h e f or est 
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c o m p ositi o n ( Fi g ur e 2. 1 1. U n d erst or y di v ersit y is i n cr e as e d u n d er t his s c e n ari o, wit h b ot h 
bir c h a n d b als a m fir s a pli n gs pr es e nt. S o m e bir c h s u c c essf ull y r e cr uits t o t h e c a n o p y; 
h o w e v er, t his s c e n ari o d o es n ot eff e cti v el y cl os e t h e c a n o p y g a p, wit h o nl y 1 4 % of t h e 
f or est c a n o p y tr e es, a n d h as a 2 % d e cr e as e i n b als a m fir p er c e nt c o v er c o m p ar e d t o 
s c e n ari o R 3 ( Fi g ur e 2. 1 1).  
R est or ati o n s c e n ari o 6 ( R 6), pl a nti n g b als a m fir s e e dli n gs aft er r e d u ci n g m o os e 
br o wsi n g pr ess ur e t o a l o w l e v el of br o wsi n g ( M = 0. 8) a n d r est or ati o n s c e n ari o 8 ( R 8), 
pl a nti n g b als a m fir a n d bir c h s e e dli n gs u n d er l o w l e v els of br o wsi n g ar e b ot h eff e cti v e at 
r est ori n g u n d erst or y di v ersit y ( M = 0. 8) ( Fi g ur e 2. 1 0). T h e c a n o p y i n m ostl y cl os e d, wit h 
t h e c a n o p y r e pr es e ntin g 2 3 % a n d 2 5 % r es p e cti v el y. S c e n ari o R 6 f ails t o r e cr uit bir c h 
tr e es i nt o t h e c a n o p y w hil e s c e n ari o R 8 r e cr uits t h e s e c o n d l ar g est a m o u nt of bir c h t o t h e 
c a n o p y, 5 % ( Fi g ur e 2. 1 1). T h er ef or e, pl a nti n g of bir c h s e e dli n gs is ess e nti al f or bir c h 
r est or ati o n.  
 
S m all g a p  – Si mil ar t o t h e l ar g e g a p m o d el, r est or ati o n s c e n ari o 1 a n d 2 w er e i n eff e cti v e 
r est or ati o n pr ot o c ols ( Fi g ur e 2. 1 2). I n b ot h r est or ati o n s c e n ari os, t h er e w as n o bir c h 
r e cr uit m e nt t o t h e c a n o p y a n d n o bir c h or s hr u b gr o wt h i n t h e u n d erst or y. B als a m fir 
r e cr uit m e nt w as mi ni m al wit h b als a m fir r e pr es e nti n g o nl y 1 2 % ( R 1) a n d 1 3 % ( R 2) of t h e 
c a n o p y. T h e c a n o p y w as s e mi cl os e d a n d h e a vil y d o mi n at e d b y s pr u c e. R e st or ati o n 
pr ot o c ol R 3 a n d R 5 w er e als o i n eff e cti v e, l a c ki n g bir c h a n d s hr u b gr o wt h. H o w e v er, 
b als a m fir r e cr uit m e nt w as s u bst a nti all y hi g h er wit h 3 7 % a n d 3 5 % b als a m fir, a n i n cr e as e 
of a p pr o xi m at el y 3 0 0 %. F urt h er m or e, t h e c a n o p y w as pr e d o mi n a ntl y cl os e d wit h s o m e 
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di v ersit y i ntr o d u c e d t o t h e u n d erst or y wit h a p pr o xi m at el y 3 % of t h e pr o p orti o n al 
c o m p ositi o n s hr u bs.   
Bir c h w as 6 8 % hi g h er u n d er r est or ati o n s c e n ari o R 9 c o m p ar e d t o t h e p assi v e 
r est or ati o n s c e n ari o of si m ul at e d d e cr e as e d m o os e br o wsi n g pr ess ur e ( M = 0. 9). F or all 
ot h er r est or ati o n pr ot o c ols, bir c h h a d l ess t h a n 2 6 % i n cr e as e i n pr o p orti o n al c o v er 
c o m p ar e d t o t h e p assi v e r est or ati o n s c e n ari o ( M = 0. 9). B als a m fir pr o p orti o n al c o v er 
i n cr e as e d b y 3 5 % f or r est or ati o n s c e n ari o R 7 a n d 3 0 % f or r est or ati o n s c e n ari o R 9 
c o m p ar e d t o t h e p assi v e r est or ati o n s c e n ari o ( M = 0. 9). S hr u bs h a d a n e gli gi bl e d e cr e as e i n 
pr o p orti o n al c o v er f or r e st or ati o n s c e n ari o R 9 a n d R 8 c o m p ar e d t o t h e p assi v e r est or ati o n 
( M = 0. 9).  
O ut of all t h e r est or ati o n s c e n ari os t hr e e m e et all t ar g ets; R 7, R 8 a n d R 9 ( T a bl e 
2. 6; T a bl e 2. 7). T h e t w o s c e n ari os wit h s e e dli n g pl a nti n g wit hi n a n e x cl os ur e ( R 7, R 9) ar e 
t h e m ost eff e cti v e f or b al s a m fir c a n o p y r e cr uit m e nt, c a n o p y cl os ur e a n d s hr u b 
a b u n d a n c e. T h e s c e n ari o s wit h bir c h s e e dli n g pl a nti n g u n d er l o w m o os e br o wsi n g 
pr ess ur e ( R 8) or wit hi n a n e x cl os ur e ( R 9) ar e t h e m ost eff e cti v e f or bir c h s a pli n g 
r e g e n er ati o n a n d bir c h r e cr uit m e nt t o t h e c a n o p y. P o or s e e d b e d, g o o d s e e d b e d, h er bs a n d 
s pr u c e s a pli n gs ar e at t h e l o w est p er c e nt c o v ers u n d er t h e r est or ati o n s c e n ari o wit h a n 
e x cl os ur e a n d t h e pl a nti n g of b ot h bir c h a n d b als a m fir s e e dli n gs ( R 9), l e a di n g t o a m or e 
b al a n c e d a n d di v ers e u n d erst or y.    
 
